
















































Photograph 1. Tenjinhama sampling station at Lake Inawashiro (Sampling was 







































る桧原湖，小野川湖，秋元湖のマイクロサイズ (>20 m) の植物プランクトン群
集組成の違いを決定している環境因子を CCA により抽出し，抽出された環境因
子に対する種のニッチを OMI 分析により評価して種のグループ化を行った．4




ウムの阻害レベル (CCA1) と栄養成分の多寡 (CCA2) によって説明できるこ
とが明らかとなった．また，種ごとのニッチから 48 種の植物プランクトンは広
範囲に出現する広範囲分布種 (Type a) ，好酸性種 (Type b) ，中性中栄養種 
(Type c) ，中性貧中栄養種 (Type d) の 4 つにグループ化できた．将来猪苗代湖
で富栄養化が進行した場合には，これまで猪苗代湖にあまり出現していない中






最後に，なぜグループ (Types a–d およびナノプランクトン) によってニッチ
が異なるのかを生理学的特性の違いから解釈し，その重要な生理学的特性を新
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AMD  酸性鉱山廃水 (Acid Mine Drainage) 
CA  対応分析 (Correspondence Anlaysis) 
CCA  正準対応分析 (Canonical Correspondence Analysis) 
Chl. a  クロロフィル a (Chlorophyl a) 
DOC  溶存態有機炭素 (Dissolved Organic Carbon) 
DOM  溶存態有機物 (Dissolved Organic Matter) 
D–TP  溶存態全りん (Dissolved Total Phosphorus) 
LDOM 易分解性溶存態有機物 (Labile Dissolved Organic Matter) 
OMI  Outlying Mean Index 
PAR  光合成有効放射 (Photosynthetically Active Radiation) 
PCA  主成分分析 (Principal Component Analysis) 
PFD  光量子束密度 (Photon Flux Density) 
POC  懸濁態有機炭素 (Particulate Organic Carbon) 
PON  懸濁態有機窒素 (Particulate Organic Nitrogen) 
RDA  冗長性解析 (Redundancy Analysis) 
RDOM 難分解性溶存態有機物  (Refractory Dissolved Organic 
Matter) 
SS  浮遊物質 (Suspended Solid) 
TOC  全有機炭素 (Total Organic Carbon) 
T–RFLP 末端制限断片長多型  (Terminal Restriction Fragment 
Length Polymorphism) 
 T–N  全窒素 (Total Nitrogen) 













生動物が飲んで死亡するという事故も発生している (Kuiper-Goodman et al., 
1999) ．一部の植物プランクトンは臭気物質を産生し，水道異臭味障害の原因に
なっている ( (社) 日本水道協会，2006) ．海域では，赤潮の発生やノリの色落
ち (Yamamoto, 2003; 小林 他，2009) ，干潟環境の悪化が一因と考えられるアサ






et al., 2005; Doney et al., 2009) ．また，Tahoe 湖では温暖化の進行に伴って水柱
の成層強度が高まり，比較的サイズの小さい珪藻 (Cyclotella) が優占するように
なった (Winder et al., 2009) ．この変化はサイズに依存する種間の相互作用を通

















なる藍藻の発生を抑制可能な対策の 1 つであり，我が国で急速に普及した (小島，









研究結果 (Ichimura, 1960) により説明できるとした (小島，1988; 小島，1997; 小
島 他，2000) ．その後，水の華を形成する藍藻は光が当たると炭水化物を蓄積
し浮力が増加すること，光が当たり始めてから浮力が増加するまでに反応時間
があることが把握され (Kromkamp and Mur, 1984; Thomas and Walsby, 1985; 
Wallace and Hamilton, 1999) ，さらに，藍藻が持つ浮揚性が湖水を人工的に循環
させたときの藍藻と珪藻の光をめぐる競争に影響していることも明らかとなっ





明されてきた．霞ヶ浦では 1986 年まで毎年夏に Microcysitis 属による水の華が発
生していたが，1987 年に出現しなくなり，その後糸状性藍藻の Planktothrix 属が
優占するようになった (地球環境研究センター, 2013) ．さらに，2001 年以降は
Planktothrix 属もあまり出現しなくなり珪藻が増加した (地球環境研究センター, 
2013) ．淡水湖沼では窒素とりんの重量比 (N/P 比) が 29 以下のときに藍藻が優
占しやすいことが指摘されている (Smith, 1983; 藤本 他，1995) ．高村らは霞ヶ
浦での Microcystis 属から Planktothrix 属への変化が N/P 比の変化によるものでは
ないかと 1992 年に提案した (Takamura et al., 1992) ．しかし，1993 年以降，N/P
比が再び 10 未満に低下したにもかかわらず Microcysitis 属は増加しなかった．そ
の後，永井らは Microcysitis 属と Planktothrix 属の競争には鉄が重要な因子である
こと，2001 年以降に Planktothrix 属が出現しなくなったのは鉄制限により説明で
きるが，1987 年以降に Microcysitis 属が出現しなくなった理由は鉄制限だけでは
説明できないことを培養実験の結果から指摘した (Nagai et al., 2007) ．その後，
冨岡らは 1999 年から 2007 年の夏の日平均 PAR が 1983 年から 1986 年の夏の値
の 77％となっており，表水層における PAR の低下が 1999 年以降の Microcystis








群集構造の関係を解析する手法として多変量解析の 1 つである RDA，CCA，OMI
分析が用いられている  (Penczak et al., 2002; Birks, 2010; Niu et al., 2011; 









群集構造の変化予測を行う研究はこれまでに数多くなされてきた (Reynolds et 
al., 2001; Huisman et al., 2004; Irwin et al., 2006; Elliott et al., 2010; Elliott, 2012) ． 
Huisman らは藍藻類の浮揚性を考慮したモデルを用いて鉛直方向の混合強度が
強いと珪素類が優占し，弱いと藍藻類が優占するという予測結果を示した 
(Huisman et al., 2004) ．Elliiott らは，プランクトンの形態や温度依存特性を考慮
したモデルを用いて，地球温暖化によって藍藻類の優占度が高まるだろうと予










































(pH2.0) ，蔵王山の御釜 (pH2.9) ，磐梯山の赤泥沼 (pH3.0) ，草津白根山の湯釜 




et al., 1993; 小坂 他，1997; Kusakabe et al., 2000; Varekamp et al., 2000) ．一方，
火山活動に伴って生成した酸性水が流入することにより酸性を呈する酸栄養湖
には，屈斜路湖 (pH4.0–4.4) ，洞爺湖 (pH5.0–7.0) ，宇曽利山湖 (pH3.4–3.6) ，
田沢湖 (pH5.5) ，猪苗代湖 (pH4.6–5.0) ，五色沼湖沼群の赤沼 (pH3.8) ，大沼




い (川村，1969; 益子 and 渡辺，1973; 佐竹，1980; 今田 他，1988) ． 
酸栄養湖に分類される猪苗代湖の湖心表面水の pH は，1974 年–1995 年は 5 程
度であったがその後徐々に上昇し，2011年には6.8に達した (福島県生活環境部，
1974−2011; Figure 1–3) ．猪苗代湖ではサイズが 2–20 m のナノプランクトンが
植物プランクトンの 70％以上を占めていたが，急激な pH 上昇とともにこれま
で出現していなかった Ceratium hirundinella や Dinobryon divergens などが出現す
るようになり，マイクロサイズ (>20 m) の植物プランクトンの細胞数密度も増
加した (菊地 and 佐藤，2010; Figure 1–3) ．そこで，本研究では pH の急激な上
昇と生物群集構造の変化が観測されている猪苗代湖 (37°28′N, 140°06′E) および
その流域を研究対象水域として選定し，植物プランクトン群集構造の変化予測




によって生じた泥流が川を塞き止めたことにより形成された (ILEC and UNEP, 
1987; 鈴木，1988) ．その後，浸食による水位低下が生じて約 3 万年前に現在の
猪苗代湖が形成された (ILEC and UNEP, 1987; 鈴木，1988) ．湖面積は 104.8 km2，
最大水深は 94.6 m と深く (Horie, 1962) ，温暖一回循環の湖沼である (ILEC and 
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UNEP, 1987; Table 1–1) ．温度成層期の水温躍層の位置は 13–20 m である (吉村, 
1932; Table 1–1) ．安達太良山から湧出する 2 つの酸性水，沼尻温泉水と AMD，
が長瀬川を通じて流入しているため，猪苗代湖は酸栄養となっている (小山，
1981; 福島県保健環境部公害規制課，1984) ．猪苗代湖には多くの流入河川があ
るが，その中では長瀬川が最も大きい (Figure 1–4) ．流出箇所は，猪苗代湖北
西部の日橋川と北東部の安積疏水の 2 箇所である (Figure 1–4) ．湖面降雨量も
含めた 1975–2005 年の猪苗代湖の全流入水量平均値は 36.18 m3 s-1 であり (福島
県 and (株) 日水コン，2007) ，湖容量を 5.392 km3 (吉村，1944) とすると平均
滞留時間は約 4.7 年である． 
猪苗代湖の上流には裏磐梯湖沼群が形成されている．桧原湖，小野川湖，秋
元湖は 1888 年の磐梯山の噴火によって生じた泥流が川をせき止めて形成した湖
である (中村 and グリッケン，1988) ．湖面積は 1.4–10.83 km2，最大水深は 21–
33.2 m と猪苗代湖と比べて浅い (Horie, 1962; Satoh et al., 1995) ．これらの湖沼
は結氷する 2 回循環の湖沼である (Satoh et al., 1993; Satoh et al., 1996; Satoh and 
Sagisaka, 1997; Table 1–1) ．桧原湖，小野川湖，秋元湖における温度成層期の水
温躍層の位置はそれぞれ 9–15 m，9–14 m，13–20 m (吉村，1932; Table 1–1) ，湖
沼型は調和型の貧栄養ないし中栄養である (Satoh et al., 1993; Satoh et al., 1996; 
Satoh and Sagisaka, 1997) ．桧原湖，小野川湖，秋元湖の水は大部分が発電用水
として利用され，間欠的に沼の倉発電所を経て長瀬川に放流される (Figure 1–
4) ．これら 3 湖沼の平均滞留日数はそれぞれ 300 日，30 日，27 日である (福島
県 and (株) 日水コン，2007) ． 
酸栄養湖である猪苗代湖では，特殊な水質形成メカニズムが働いている (鈴木，
1991; 藤田 and 中村，2007a; 藤田 and 中村，2007b) ．沼尻温泉水のほとんど
はパイプで温泉街まで導水された後に酸川に流出し，AMD は硫黄川となって流
出する (Figure 1–4) ．沼尻温泉水および AMD，長瀬川の河川水中には鉄，アル





1991; 藤田 and 中村，2007a; 藤田 and 中村，2007b) ．長瀬川を除いた流入河





 第 1 章では本研究の背景と目的について述べ，研究対象水域として猪苗代湖
を選定したことを述べた．第 2 章では研究対象水域の環境変動の原因，すなわ







予測を行った．第 4 章では，pH の影響を考慮した新たな生態系モデルの構築と
検証を行った．第 5 章では，グループによってなぜニッチが異なるのかを生理
学的特性の違いから解釈した上で，その重要な生理学的特性を本研究で新たに











Table 1–1 Morphometric features and types of stratification of the four lakes. 
 
 Inawashiro Hibara Onogawa Akimoto  Reference 
Altitude (m) 514 819 794 725  Horie, 1962 
Surface area (km2) 104.8 10.83 1.4 3.9  Horie, 1962 
Water volume (km3) 5.4 0.13 0.014 0.05  
Horie, 1962; 
Satoh et al., 
1995 
Maximum depth (m) 94.6 31.0 21.0 33.2  Horie, 1962 
Mean depth (m) 51.5 12.0 10.0 12.8  
Horie, 1962; 
Satoh et al., 
1995 
Fetch (km) 14.2 10.5 4.0 4.6  Horie, 1962 
       
Circulation type Monomictic Dimictic Dimictic Dimictic  
ILEC and 
UNEP, 1987; 
Satoh et al., 
1993; Satoh et 






















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Figure 1−2 Distribution of volcanic acidotrophic lakes in Japan. 
, The 110 active volcanoes (Japan Meteorological Agency, 2013); , Volcanic 
acidotrophic lakes (Satake, 1890). Number in the map indicates following lake. 1, Lake 
Kussyaro (pH 4.0–4.4); 2, Lake Toya (pH 5.0–7.0); 3, Lake Usorizan (pH 3.4–3.6); 4, 
Lake Tazawa (pH 5.5); 5, Lake Katanuma (pH 2.0); 6, Lake Okama (pH 2.9); 7, Lake 
Akanuma (pH 3.8) and Goshikinuma lake group; 8, Lake Akadoronuma (pH 3.0); 9, 
Lake Inawashiro (pH 4.6–5.0); 10, Lake Onumaike (pH 4.3); 11, Lake Misumaike (pH 





Figure 1−3 Temporal changes of pH, sulfate ion concentration, and phytoplankton cell 
density in the surface water at Lake Inawashiro (Fukushima prefectural 
government, 1974–2011). 
, The center of Lake Inawashiro; , Hamajihama. Microplankton cell density was 
measured since 1981, and nanoplankton (Nannochloris sp. and Chlorella sp.) cell 
density was measured at 3 stations including Hamajihama between 1989 and 2006. Data 
with the density of zero was omitted in the plot. The pH, sulfate ion concentration, and 




Figure 1−4 The watershed of Lake Inawashiro. 
, Major rivers; , Canal for electric power generation or irrigation, or pipe to 
transport thermal water to town. L1, Lake Hibara; L2, Lake Onogawa; L3, Lake Akimoto; L4, 
Lake Akadoronuma (Akanuma); L5, Bisyamonnuma and Goshikinuma lake group; r1, 
Shindenhori river; r2, Koguro river; r3, Eboshi canal; r4, Yonkasonbori; r5, Takahashi river; r6, 
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 湖水 pH の変動原因に関する検討 第2章
 
2.1 はじめに 
猪苗代湖の湖心表面水の pHは 1974年–1995年は 5程度であったがその後徐々
に上昇し，2011年には6.8に達した (福島県生活環境部，1974−2011; Figure 1–3) ．
猪苗代湖には安達太良山から湧出する 2 つの酸性水が長瀬川を通じて流入して




路も明らかになっておらず (小山，1982; Kiyosu and Kurahashi, 1983; 小山，1984) ，
火山地帯から湧出する硫酸酸性水の溶存成分濃度の変動メカニズムも明らかに









2011 年 7 月 10 日に St. A，St. D，St. E の 3 箇所，2012 年 5 月 31 日に St. B，
St. C の 2 箇所において表面付近の水をポリビンに直接採水した (Figure 2–1) ．
St. A は沼尻温泉源泉が地表に湧出する地点であり，St. C は AMD が地表に湧出
する地点である (Figure 2–1) ．St. B，St. D は AMD が集まった酸性河川水であ
り，St. E は酸性水が流入しない中性河川水である (Figure 2–1) ．また，St. A の
南東側斜面の岩の割れ目には変質鉱物である重晶石 (BaSO4) が発見されており 
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測定にはハンディーpH 計 (HM–21P/GST2729C TOWA DKK) ，DO 測定にはハン
ディーDO 計 (DO–24P/OE270AA TOWA DKK) を用いた．陽イオン (K+，Na+，
Ca2+，Mg2+，Fe2+，Fe3+，Al3+，Zn2+) ，陰イオン (F-，Cl-，SO42-) の分析のため，
現地でガラス繊維ろ紙 (Whatman GF/C) を用いて試水をろ過し，ろ液をポリビ
ンに採取して保冷状態で実験室に持ち帰った．Fe2+イオンについては，現地で
100 mL のメスフラスコにろ過試料を Fe2+として 20–500 g を含む量 (St. A では
5 mL，St. B では 20 mL，St. C では 50 mL) だけ取り，1,10-フェナントロリン溶
液 (1 g L-1) を 5 mL 加えて発色させた後，酢酸アンモニウム溶液 (500 g L-1) を
数 mL 加えて pH を 5 に調整し，あらかじめ実験室で調整した無酸素水を加えて
容量を 100 mL にしてから実験室に持ち帰った．全鉄イオン (Fe2+と Fe3+の合計) 
は持ち帰ったろ液 100 mL に塩酸 (6 M) を 4 mL を加えて液量が約 2/3 になるま
で煮沸し，その後蒸留水を加えて 70 mL とし，塩化ヒドロキシルアンモニウム
溶液 (100 g L-1) を 1 mL を加え，鉄イオンを全て Fe2+へと還元し，その後 Fe2+
と同様の方法で発色させた．Fe2+イオン，全鉄イオン濃度は上記の前処理を行っ
た後，分光光度計 Hitachi high-technologies U-2900 (Hitachi high-technologies 
corporation) で測定した．陰イオン (F-，Cl-，SO42-) 濃度はイオンクロマトグラ
フィーDionex DX-500 (Dionex Corporation) で測定した．その他のイオンは原子吸
光光度計 Hitachi high-technologies Z-2010 (Hitachi high-technologies corporation) ，
誘導結合プラズマ質量分析計 (ICP-MS) Agilent 7500cx (Agilent technologies) ま
たは誘導結合プラズマ発光分光分析装置 (ICP-AES) Varian 720-ES (Varian, Inc) 
で測定した． 
水試料の硫酸イオンの 34S の測定は Yanagisawa と Sakai の方法 (Yanagisawa 
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OPTIMA (micromass) で測定した．標準物質として NBS-127 (National Bureau of 
Standards) でラベリングした硫酸バリウム (KANTO CHEMICAL CO., INC) を
用いた．硫黄同位体比は表記法 (式 (2.1) ) で表され，単位は‰である．式(2.1)
中の (34S/32S)standard は Canyon Diablo Troilite (CDT) の値を用いた． 
 






    (2.1) 
 
 真正細菌群集構造の解析方法 
 酸性水中の真正細菌群集構造を把握するため，2012年5月に採水したSt. B，St. 
Cの2試料についてクローン解析とT–RFLP解析を行った．まず試料からExtrap 
soil DNA kit plus ver.2 (NIPPON STEAL & SUMIKIN Eco-Tech Corporation) を用い
てDNAを抽出，精製した．精製したDNAを鋳型としてプライマー8F (5’–
AGAGTTTGATCMTGGCTCAG–3’) と 1392R (5’–ACGGGCGGTGTGTAC–3’; 
Ritalahti et al., 2006) を用いて真正細菌の16S rRNA遺伝子をPCR増幅した．この
PCR産物をクローニングし，試料毎に48クローンのシークエンス解析を実施した．
シークエンス反応用プライマーとして800R (5’–TACCAGGGTATCTAATCC–3’) 
を 使 用 し た ． 得 ら れ た 各 塩 基 配 列 に つ い て NCBI の デ ー タ ベ ー ス 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/nuccore) を用いてBLAST検索を行い，クローン毎に
近縁な細菌種を推定した．さらに，精製DNAを鋳型として5’末端にCを付加して
蛍光標識した8F–QP (Marchesi et al., 1998) と1392R (Ritalahti et al., 2006) を用い




サーABI Prism 3100 Genetic Analyzer (Applied Biosystems) を用いてフラグメント
解析 (T–RFLP) を実施した． 
 
2.2.3 中性河川水に酸性河川水を混合した場合の pH の計算 
 DOE の pH 計算方法 
 全アルカリ度 TA (mol kg-1) は「水中 1kg 中の水素受容体 (25°C，イオン強度 0
の条件で pK>4.5 の塩基) の水素供与体 (pK<4.5 の酸) に対する超過分に等しい
水素イオンのモル数」と定義される (式 (2.2) ; Dickson, 1981) ．  
 
             




















本研究で対象とする酸性河川水の場合には，式 (2.2) 中のホウ酸 [B(OH)3-] ，
硫化水素 [HS-] ，フッ化水素 [HF] の全アルカリ度 TA に対する寄与が小さいた
め，これらの物質は無視した．Dickson の全アルカリ度の定義では，TA=0 とな
る点が滴定の終点であり，Gran の方法 (Gran, 1952) によって測定することがで
きる．猪苗代湖に関する既往研究では，pH=4.8 を終点とするアルカリ度 Alk4.8 
(mmol kg-1) ，pH=4.8 を終点とする酸度 Ax4.8 (mmol kg-1) ，pH=8.3 を終点とする
総酸度 Ax8.3 (mmol kg-1) の測定が行われている (福島県保険環境部公害規制課，
1984; 福島県環境センター，2006–2010) ．本研究では，全アルカリ度 TA と Alk4.8
の値に大きな差はないものと仮定して検討を進めた．式 (2.2) は水素イオン濃度 
[H+] (mol kg-1) ，DIC (mol kg-1) ，PT (mol kg-1) ，SiT (mol kg-1) ，NH3T (mol kg-1) ，




       
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は二酸化炭素 [CO2] と水和した炭酸 [H2CO3] の和である．式 (2.3) より，2 つ
の水を混合したときの全アルカリ度 TA と DIC，PT，SiT，NH3T，ST，およびすべ
ての解離定数 K が既知であれば，式 (2.3) は [H+] のみを未知数とする式となる
ため，混合後の水素イオン濃度 [H+] を Newton-Raphson 法により求めることが
できる．化学量論的な解離定数 K は熱力学的な解離定数 K*とイオンの活量係数
を用いて求めることができる (Cole and Wells, 2011) ．本研究では，熱力学的な
解離定数 K*は温度の関数で与え (Bates and Pinching, 1949; Millero, 1979; Yao and 
Millero, 1995) ，活量係数は既往研究の値 (Kielland, 1937) を当てはめた．  
 酸性水と中性河川水を混合した時の pH の計算方法 
容量 VA (mL) ，初期の pH が 4.8 以上 (pH0>4.8) の中性河川水 A に酸性水 B 
(pH<4.8) を VB (mL) 加えた場合の pH を以下の方法で計算した．まず，混合後
の TA，DIC，PT，SiT，NH3T，ST を混合前の各物質濃度と混合比率 (VA:VB) から
求めた．pH<4.8 の酸性水については全アルカリ度 TA の測定が行われていないが，
pH<4.8 の条件では DIC，SiT，NH3Tの全アルカリ度 TA への寄与は無視でき，通
常の河川水であれば PT の濃度も十分低く TA への寄与は無視できるため，本研








































     eqeq HKKHKDIC *CO1 22211 


        (2.5) 
 
 また，混合の間に生じるガス交換の影響については，中性河川水 A，酸性水 B
の pH が変化したときの溶存態無機炭素濃度 DICA，DICBを式 (2.6) ，式 (2.7) で
近似的に与え，水溶液 A，B の混合比率から混合後の溶存態無機炭素濃度 DICmix
を与えた( 式 (2.8) ) ．  
 










AlkDIC eqA  (2.6) 












て式 (2.9) のように表すことができる (Wolf-Gladrow et al., 2007) ．  
 
               




































 TAeq は電気的な保存則に基づく全アルカリ度 TA の陽形式表現  (explicit 
conservative expression) と呼ばれている (Wolf-Gladrow et al., 2007) ．式 (2.9) よ
り 2 つの水溶液を混合した場合，酸，塩基以外のカチオンおよびアニオンの濃
度 ( [K+] ， [Na+] ，･･･，PT，ST， [NH3T] ) に変化が生じない場合には全アル
カリ度に保存則が成り立つ．しかし，混合時の反応によりこれらの物質濃度が
変化した場合にはその変化量に応じて全アルカリ度が変化する．例えば，1 mmol
の水酸化物 Fe(OH)3 が生じた場合には Fe3+が 1 mmol 減少するので，全アルカリ
度は 3 mmol 減少する． 1 mmol のアンモニア態窒素が硝化されて硝酸態窒素と
なった場合には，アンモニア態窒素濃度が 1 mmol 減少し硝酸態窒素濃度が 1 
mmol 増加するため，全アルカリ度は 2 mmol 減少する (Brewer and Goldman, 
1976; Goldman and Brewer, 1980) ．ここでは，混合後の溶存態鉄，溶存態アルミ
ニウムの濃度 (mol kg-1)を混合前の濃度と混合比率(VA:VB)から求め，凝集量
[Fe3+]，[Al3+]に応じて，2 つの水の混合比率から計算された全アルカリ度 TAmix
を補正し，混合後の全アルカリ度 TA を与えた (式 (2.10) ) ． 
 
     33mix Al3Fe3 TATA       (2.10) 
 
[Fe3+]，[Al3+]は，溶存態の鉄またはアルミニウムと水酸イオンの積が溶解
度積 Ksp を超えたとき (すなわち，飽和度 >1 のとき) だけ負の値となる ( 式 
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St. A の水温は 64.0–67.0°C，pH 2.05–2.10，硫酸イオン濃度 12.70 mmol L-1，鉄
イオン濃度 0.12 mmol L-1，塩化物イオン濃度 13.43 mmol L-1 であった (Table 2–
1) ．DO 濃度は 1.8 mg L-1 と低く，鉄イオンのほとんどは 2 価鉄として存在して
いた (Table 2–1) ．St. B および St. C の水温は，11.0–13.0°C，pH 2.64–3.08，硫
酸イオン濃度 3.64–4.58 mmol L-1，鉄イオン濃度 0.016–0.59 mmol L-1，塩化物イ
オン濃度 0.034–0.051 mmol L-1 であった (Table 2–1) ．DO 濃度は 7.9–9.3mg L-1
と飽和状態であり，鉄イオンは 2 価鉄，3 価鉄として存在していた (Table 2–1) ． 
St. D では，2011 年 7 月 10 日の水温は 20.1°C，pH 2.67，硫酸イオン濃度 3.79 mmol 
 24 
 
L-1，鉄イオン濃度 0.39 mmol L-1，塩化物イオン濃度 0.93 mmol L-1 であった (Table 
2–1) ．DO 濃度は 8.4 mg L-1 であり，鉄イオンのほとんどが 3 価鉄として存在し
ていた (Table 2–1) ．安達太良山の硫酸酸性水が含まれない St. E の硫酸イオン
濃度は 0.076 mmol L-1 と他の地点と比べて低かった (Table 2–1) ．  
 沼尻温泉水の生成経路 
硫黄は 4 つの安定同位体 (32S，33S，34S，36S) を持ち (Macnamara and Thode, 
1950) ，硫黄化合物の硫黄同位体比 34S/32S は関与する反応によって変化する 
(Table 2–2) ．このことを利用し，安定同位体比を用いた硫酸酸性水の起源に関
する研究が多くなされてきた (Oana and Ishikawa, 1966; Schoen and Rye, 1970; 
Kiyosu and Kurahashi, 1983; Kiyosu and Kurahashi, 1984; Ohsawa et al., 1993; Takano 
et al., 1997; 山本 他，1997; 鈴木 and 田瀬，2010) ．温泉水の硫酸イオンと溶存
硫化水素の硫黄同位体比の測定結果より，那須，沼尻温泉水を除く東北地方火
山地帯の酸性温泉水が同位体分別効果の大きい二酸化硫黄ガスの不均化反応に
由来すると推定されている (Kiyosu and Kurahashi, 1983; Figure 2–2) ．二酸化硫
黄ガスの不均化反応とは，火山体内部においてマグマから供給される二酸化硫
黄ガスが凝縮水 (液相) と高温の条件 (200–350°C) で反応し，34S の高い硫酸
イオンと34S の低い硫化水素ガス (H2S) または硫黄を生じる反応である (Oana 
and Ishikawa, 1966; Ohmoto and Lasaga, 1982; Kusakabe et al., 2000; 反応式 (2.13) , 
(2.14) ) ． 
 
 H2SHSO2OH33SO -422  (2.13) 
 H3SHHSO3OH44SO 2-422  (2.14) 
 
このとき，マグマから供給される塩化水素ガスも水に溶解するため，温泉水
中の塩化物イオン濃度も高くなる  (Kiyosu and Kurahashi 1983; Kiyosu and 




+17–+30‰である (Oana and Ishikawa, 1966; Ohmoto and Lasaga, 1982; Kusakabe et 
al., 2000) ．火山爆発直後の火山ガスの硫黄主成分は二酸化硫黄 (SO2) であり，
火山ガスの34S は日本の火山岩の34S の値 (+3–+8‰) に近い．火山噴火の勢
いが収まると温度低下に伴って二酸化硫黄ガス (SO2) の不均化反応 (反応式 
(2.13) ， (2.14) ) が生じるため，火山ガスの硫黄主成分は硫化水素へと変化し，
火山ガスの34S は負の値で安定する (酒井 and 松久，1996) ．  
重晶石 (BaSO4) は二酸化硫黄ガス (SO2) の不均化反応により生じた強酸性
流体が岩石と反応したときに最初に生じる沈殿物の 1 つである (Reed, 1997) ．
St. A 付近で採取した重晶石 (BaSO4) の34S と St. A の溶存硫化水素の34S の値 
(-7.7‰; Kiyosu and Kurahashi, 1983) の差をとると 24.4‰であった (Figure 2–2) ．
この差は不均化反応が生じたときの硫酸イオンと硫化水素の同位体分別効果
の範囲内 (Oana and Ishikawa, 1966; Ohmoto and Lasaga, 1982; Kusakabe et al., 
2000) であり，火山体内部で二酸化硫黄ガス (SO2) の不均化反応が生じている
ことを示す．St. A の硫酸イオンの34S が St. B，St. C の硫酸イオンの34S より
も高い (Figure 2–2) のは，Kiyosu と Kurahashi が指摘したように，地表付近で
34S の低い硫化水素ガス (H2S) から生成された St. B，St. C の硫酸酸性水と，
さらに深い場所で生じた二酸化硫黄ガス (SO2) の不均化反応由来の34Sの高い
硫酸酸性水が混合しているため (Kiyosu and Kurahashi, 1983) と考えられる．二
酸化硫黄ガス (SO2) の不均化反応により生じた硫酸酸性水はマグマから供給さ
れる塩化物イオンを含む (Kiyosu and Kurahashi, 1983, Kiyosu and Kurahashi, 
1984) ．安達太良山の硫酸酸性水のうち St. A だけ塩化物イオン濃度が高いこと
も，二酸化硫黄ガス (SO2) の不均化反応由来の硫酸酸性水が St. A に混合してい
ることを支持する． 
 AMD の生成経路 
St. B，St. C の AMD は塩化物イオンをほとんど含んでいない (Table 2–1) こと
から，不均化反応を経た34S の低い硫化水素ガス (H2S) を起源としていると考




た (Schoen and Rye, 1970; Kusakabe et al., 2000) ．安達太良山の AMD から単離，
培養された硫黄酸化細菌は，硫黄単体を酸化して硫酸を生成する (小山，1982; 
小山，1984) ため，安達太良山の硫酸酸性水も生物学的な酸化反応により生成さ
れている可能性がある．しかし，反応式 (2.15) – (2.17) で示される火山体内部に
おける硫黄鉱床の形成過程でも，硫化水素の 34S との差が小さい低い硫酸酸性
水が生成される (早瀬，1948; 鈴木，1962; Ohmoto and Goldhaber, 1997; Usher et al., 
2004; Schoonen et al., 2010) ． 
 
OHSO21SH 222      (2.15) 
-
422 HSOHOHOS       (2.16) 
  H2OH7SO2Fe7OOH8FeS 22242222  (2.17) 
 
安達太良山には山頂付近に昇華鉱床が，山頂から少し離れた所に鉱染鉱床が





れる場合にはチオ硫酸の34S よりも2.8‰低くなる (Kaplan and Rittenberg, 1964; 
Kelly, 2008b; Table 2–2) ．しかし，St. B，St. Cの34SはKiyosuとKurahashiが測定
した溶存硫化水素の34Sの値 (−7.7‰; Kiyosu and Kurahashi, 1983) よりも高かっ








St. B，St. C の試水から得られた真正細菌の 16S rRNA 遺伝子配列を用いて
BLAST 検索を行い近縁種を推定したところ，St. B の真正細菌は Ferrovum 属，
Thiomonas 属，Acidiphilium 属に近縁な種が比較的多く，その相同率はほとんど
が 96%以上であった (Table 2−3) ．一方，St. C の真正細菌は Alkanindiges 属に近
縁な種が多く，その相同率は 92%と低かった (Table 2−3) ．St. B，St. C の試水
から作成したクローンの 16S rRNA 遺伝子配列に対して制限酵素 (HhaI) を用い
て T–RFLP 解析を行った場合は，St. B では 208 bp と 145 bp，St. C では 562 bp
に強いピークが出現することが予想され (Table 2−3) ，精製 DNA に対する T–
RFLP 解析結果でもその断片長近傍に高いピークが認められた (Figure 2−3) ．St. 
B，St. C の試水から得られた真正細菌に近縁であって硫黄化合物を酸化する能力
のある Thiomonas 属の 5 種，Thiobacillus 属の 5 種，Acidiphilium 属の 1 種 
(Acidiphilium acidophilium) ，さらに小山が AMD から単離培養した硫黄酸化細菌
の種と考えられている Acidithiobacillus 属の 4 種 (小山，1982; 小山，1984) ，硫
黄化合物を酸化する能力はない Acidiphilium 属の 4 種と Ferrovum myxofaciens，
Alkanindiges illinoisensis の 16S rRNA 遺伝子の塩基配列を用いて ClustalW ver2.1 
(http://www.ddbj.nig.ac.jp/index-j.html) により系統樹を作成した (Figure 2–4) ．そ
の結果，硫黄単体を酸化できる種に近縁であったのは 3 つのクローン (C–B2，
C–B6，C–C3) だけであった (Figure 2–4) ．T–RFLP 解析における 3 つのクロー





えにくい．アマ沢上流 (St. F の上流) から採取，培養された硫黄酸化細菌は 30℃
付近で最も硫酸を生成し，10℃ではほとんど硫酸を生成しない (小山，1982; 小
山，1984) ．3 つのクローン (C–B2，C–B6，C–C3) に近縁な 2 種 (Thiomonas 
 28 
 
cuprina strain NBRC 102145, Acidiphilium acidophilum strain MS silver) の増殖最適
温度も 30–36°C，25–30°C と中温域である (Kelly and Wood, 2005; Hiraishi and 
Imhoff, 2005) ．鉄酸化細菌が関与して硫化鉄から硫酸イオンを溶出する場合も，








AMDであるSt. F，St. G，St. Dを対象として水温T，流量Qとの関係および相関
係数を調べたところ，St. F，St. G，St. Dでは硫酸イオン濃度と水温との間に有
意な正の相関が認められず (p>0.05，Figure 2–5) ，St. Gでは1995年以前，2006
年以降ともに硫酸イオン濃度は季節によらずほぼ一定となる傾向が認められた．
また，St. F，St. Gでは硫酸イオン濃度と流量の間に有意な正の相関は認めらず 
(p>0.05，Figure 2–5) ，St. Gでは1995年以前，2006年以降ともに硫酸イオン濃度
が流量によらずほぼ一定となる傾向が認められた．中性河川水と混合した後の
St. Dでは，流量が増加するほど濃度が希釈により低下する傾向が認められた 
(p<0.05) が，これはSt. EとSt. Gの流量比が一定でないためと考えられる． 
St. B，St. Cでは硫黄単体を酸化できる細菌は真正細菌群集の中でも比較的存
在量が少ない種であると考えられること (Figure 2–3; Figure 2–4) ，St. F，St. G
では硫酸イオン濃度に季節変動が認められず濃度がほぼ一定となっていたこと 
(Figure 2–5) から，AMDの硫酸酸性水は主に硫黄鉱床形成過程における硫化水







に湖心表面水のpHが急激に上昇しており (菊地 and 佐藤，2010) ，硫酸イオン
濃度も1995年頃から徐々に低下している (福島県生活環境部，1974–2011; Figure 
1–3) ．そこで，沼尻温泉水，AMDそれぞれの硫酸酸性水の硫酸イオン濃度につ
いて，1995年以前の測定値と本研究における測定データ (Table 2–1) を含めた
1996年以降の測定値を比較した． 
St. Aの硫酸イオン濃度の平均値は1995年以前が18.60 mmol L-1 (n=12) であり，
1996–2005年の間は測定データが無く，2006年以降は13.57 mmol L-1 (n=9) であっ




ー，2010) ，St. Aの2000年以降の水温は1995年以前と比べ14–20℃上昇していた 
(Figure 2–6) ．沼ノ平火口の地表面温度は2002年以降は低下している (仙台管区
気象台火山監視・情報センター，2010) ものの，2011年7月，2012年5月のSt. A
の水温は1980–1985年の測定値と比較すると依然として高い (Figure 2–6) ．
AMDのSt. B，St. C，St. Fでは，1995年以前と1996年以降の濃度差を比較するた
めのデータがないため，AMDの全量が集まったSt. D，St. Gの2地点のデータを
用いて比較を行った．St. Dの硫酸イオン濃度の平均値は1995年以前は5.13 mmol 
L-1 (n=10) ，2006年以降は4.79 mmol L-1 (n=30) であり，t検定では1995年以前と
2006年以降の硫酸イオン濃度の平均値に有意な差は認められなかった 
(p>0.05) ．しかし，中性河川水が合流する手前のSt. Gでは，硫酸イオン濃度の
平均値は1995年以前が13.69 mmol L-1 (n=9) ，2006年以降が11.48 mmol L-1 (n=27) 
であり，t検定で1995年以前と2006年以降の平均値に有意な差が認められた 

















2.3.3 硫酸酸性水の溶存成分濃度の変化が湖水 pH に及ぼす影響 
 いくつかの中性河川水 VA=200 mL に酸川野地点の酸性河川水を VB (mL) 滴定
した場合の pH 滴定曲線を計算した (Figure 2–7) ．水-大気間の二酸化炭素交換
量を近似的に与えた場合には，pH 計算値は実験による観測値 (福島県環境セン
ター，2004) とよく一致し，水中の二酸化炭素濃度 [CO2*] が大気中の二酸化炭
素分圧 pCO2 と平衡状態になったと仮定した場合には，中性河川水中の二酸化炭
素が水中から大気中へと放出されるために pH の計算値は実験による観測値よ
りも高くなった (Figure 2–7) ．この結果より，2.2.3 節で述べた計算手法により
酸性河川水と中性河川水が混合した時の pH を計算可能であることが示された．  
 続いて，酸川野地点および小金橋地点の酸性水に，その他の流入河川水や湖
面降雨が実際の混合比率で混合した場合の pH を計算し，火山活動による溶存成
分濃度の変動が猪苗代湖の湖水 pH に及ぼす影響を評価した (Figure 2–8) ．そ
の際，酸性河川水とその他の水の混合比率の計算条件は次のとおり設定した．
酸川野地点の河川水 (4.37 m3 s-1) に対しては，上長瀬橋地点の河川水 (2.73 m3 
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s-1) ，長瀬川残流域からの流入河川水 (3.82 m3 s-1) ，沼の倉発電所 (10.53 m3 s-1) ，
猪苗代湖への流入河川 r1-r10 (10.67 m3 s-1) ，湖面降雨 (4.06 m3 s-1) が混合して
酸川野地点の河川水は 8.3 倍に希釈されるとした (Table 2-4) ．同様に，小金橋
地点の河川水 (10.92 m3 s-1) に対しては，沼の倉発電所 (10.53 m3 s-1) ，猪苗代
湖への流入河川 r1-r10 (10.67 m3 s-1) ，湖面降雨 (4.06 m3 s-1) が混合して小金橋
地点の河川水は 3.3 倍に希釈されるとした (Table 2-4) ． 
続いて，酸性河川水とその他の水の溶存成分濃度の条件を次のとおり設定し
た．2006-2010 年の酸川野，小金橋地点の pH，硫酸イオン ST，溶存態鉄，溶存
態アルミニウムの濃度は観測データより設定し，全アルカリ度 TA は式 (2.3) に
pH と STを代入して設定した (Table 2-4) ．2006-2010 年の安達太良山からの 2
つの酸性水の硫酸イオン ST，溶存態鉄，溶存態アルミニウムの濃度は 1980-1982
年の濃度と比較してそれぞれ 16%，27%，10%減少していることから，この減少
率を用いて 1980-1981 年の酸川野地点の硫酸イオン ST，溶存態鉄，溶存態アル
ミニウムの濃度を設定した (Table 2-4) ．1980-1981 年の酸川野地点の pH は観
測データ (福島県環境センター，2006-2010) から得られた pH と ST の関係式 
(pH=3.29×ST-0.157, r2=0.965, n=52) から設定し，全アルカリ度 TA は式 (2.3) に pH
と STを代入して設定した (Table 2-4) ．1980-1981 年の小金橋地点の硫酸イオン
ST，全アルカリ度 TA，溶存態鉄，溶存態アルミニウムの濃度は酸川野地点の河
川水 (4.37 m3 s-1) に上長瀬橋地点の河川水 (2.73 m3 s-1) ，長瀬川残流域からの
流入河川水 (3.82 m3 s-1) が混合したとして，それぞれの濃度を流量で重み付け
平均して設定した．なお，長瀬川残流域からの流入河川水は酸性水を含まない
ため，硫酸イオン ST，溶存態鉄，溶存態アルミニウムの濃度はゼロとし，全ア
ルカリ度 TA は上長瀬橋地点と同じ 0.312 mmol L-1 とした．小金橋地点では
2006-2011 年と同様に溶存態鉄の 3 分の 2 が凝集したとして溶存態鉄の濃度を設
定し，小金橋地点の pHは式 (2.3) に TAと STを代入して設定した (Table 2-4) ．
また，酸川野地点，小金橋地点の酸性河川水を希釈するその他の水の全アルカ
リ度 TA の加重平均値を Table 2-4 の値から計算すると，それぞれ 0.339 mmol L-1，
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0.346 mmol L-1 となるため，酸川野，小金橋地点の酸性河川水に混合するその他
水の全アルカリ度濃度 TA は 0.32-0.36 mmol L-1 の範囲とした (Figure 2–8) ． 
 小金橋地点の酸性水にその他の流入河川水等を混合した場合の 2006-2010 年
の pH は，二酸化炭素ガス交換量を近似的に与えた場合は 5.8，炭酸平衡となっ
た場合は 6.7，1980-1981 年の pH は 4.9 となった (Figure 2–8) ．計算結果は猪
苗代湖の 1974 年以降の湖心表面水の pH 観測値 (福島県生活環境部，1974-2011) 
と整合しており，安達太良山からの硫酸酸性水の溶存成分 (硫酸イオン，溶存態
鉄，溶存態アルミニウム) の濃度変化によって猪苗代湖の湖水 pH が上昇したこ
とを示している．また，酸川野地点の酸性水にその他の流入河川水等 (0.34 mmol 
L-1) を混合した場合の 2006-2011 年の pH 計算値は 5.1，1980-1981 年の pH 計算



































































































































































































































































































































































































































































Table 2−2 Isotopic fraction of sulfur compounds by biotic and abiotic reaction. 
Reaction, organisms, 
and conditions 
Reactant  Product Isotopic fraction 
‰ 
 
A  B C References 





SO42-  Org S – B-A -0.9 − -2.8 Kaplan and Rittenberg, 1964 
Desulfovibrio 
desulfuricans












Canfield et al., 1998; 
Canfield, 2001 




H2S(aq)  S0 – B-A +1.7 − +2.4
Fry et al., 1984;  
Fry et al., 1988a;  
Kelly, 2008a 
Chromatium S0  SO42- – B-A +0 Fry et al., 1984 
Aerobic oxidation by chemolithoautotrophic bacteria 
Paracoccus versutus S2O32-  SO42- – B-A +0 Fry et al., 1986 
Acidithiobacillus 
Thiooxidans
S0  SO42- – B-A -0.5 − +1.6 
Jones and Starkey, 


































SO2(g)  SO42- S0, H2S B-C +17 − +30 Kusakabe et al., 2000
Sulfur hydrolysis
(200–320°C)
S0  SO42- H2S B-C +20.9 − +29.3 Robinson, 1973 
Oxidation in forming 
sulfur ore deposit
H2S(g)  SO42- – B-A ~0 Ohmoto and Goldhaber, 1997 
Chemical Oxidation
(23°C) 







– B-A -4 − -5 Fry et al., 1988b 





































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Figure 2–1 The five stations (St. A, B, C, D, E) where water samples and barite 
(BaSO4) were collected in this study. 
St. F and St. G indicate the stations where water samples were collected in previous 
studies (Fukushima prefectural government, 1984; Fukushima prefectural institute of 
environmental research, 2006–2010). Numajiri thermal water springs up at St. A, and 
AMD springs up here and there (e.g., St. C) around sulfur ore deposits. St. B, D, F, and 
G are acid river water including AMD and the river water at St. E does not include any 
acid waters. The hatched area of (1) – (5) is the location of sulfur ore deposits; (1) and 
(2) are elemental sulfur, and (3) – (5) are either pyrite or marcasite (Hayase, 1948; 
Igarashi, 1951). Dashed line in the figure indicates the pipe that transports thermal water 









Figure 2–2 Isotopic compositions of barite (BaSO4) collected near St. A, and hydrogen 
sulfide, and sulfate in acid thermal waters and AMD (St. B and St. C). 
, Sulfate in thermal waters or AMD; , Dissolved hydrogen sulfide in thermal waters; 
, Hydrogen sulfide in fumarolic gas;  Barite (BaSO4). Data above dotted line were 










Figure 2–3 Microbial community in AMD (St. B and St. C) obtained by T–RFLP 
analysis. 
*, Flagment length of clone C–B2; **, Flagment length of clone C–B6; ***, Flagment 







Figure 2–4 Phylogenetic tree build from partial 16S rRNA gene sequences of clone and 
sulfur oxidizing bacteria.  
* indicates that the species could not oxidize sulfur compounds. Tree was built on 
neighbor joining method (Saitou and Nei, 1987). Aquifex aeolicus is out group. The 
values on nodes indicate bootstrap values. Optimal pH, optimal temperature, and sulfur 
compounds utilized as energy source are shown in the parenthesis from the literatures 
(Hallberg and Lindström, 1994; Moreira and Amils, 1997; Hiraishi et al., 1998; Kelly 
and Wood, 2000; Kelly et al., 2005; Kelly and Wood, 2005; Garrity et al., 2005; 





Figure 2–5 Sulfate ion concentration against water temperature (W.T.) and discharge 
(Q) in AMD. 
, Sulfate ion concentration before 1995 (Takakoshi 1979; Takakoshi and Suzuki; 1979; 
Fukushima prefectural government, 1984); , Sulfate ion concentration after 2006 
observed in this study and previous studies (Fukusima prefectural institute of 
environmental research, 2006–2010). Q is river discharge for the other stations (St. F, G, 
and D). The correlation coefficients (r1, r2, and r3) between sulfate ion concentration 
and W.T. (or Q) are shown in the figure. r1, r2, and r3 were derived from data before 






Figure 2–6 Temporal changing of a) sulfate ion concentration, b) pH, and c) water 
temperature in St. A (Numajiri thermal water) and St. G (AMD). 
, St. A; , St. G. The period from January 1996 to December 2002 drawn in the figure 







Figure 2–7 Observed and calculated titration curves, which were obtained by titrating 
acidic river water VB (mL) against some neutral waters of 200 mL. 
a) , Observed titration curve against river water sampled at Shinbashi (pH=7.3, 
TA=0.59 mmol L-1); , Calculated titration curve when exchange of carbon dioxide 
through air-water interface was given by approximation; , Calculated titration 
curve assuming that carbon dioxide in water [CO2*] was equilibrium to that in the air 
(pCO2); , Calculated titration curve when no exchange of carbon dioxide 
through air-water interface occured. b) , Observed titration curve against river water 
sampled at Umenohashi (pH=7.1, TA=0.436 mmol L-1); , Observed titration curve 
against river water sampled at Kaminagasebashi (pH=7.1, TA=0.276 mmol L-1); , 
Observed titration curve against distilled water (pH=5.79, TA=-0.002 mmol L-1); , 
Calculated titration curve against each water when exchange of carbon dioxide through 
air-water interface was given by approximation. Observed titration curves were from the 
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Figure 2–8 Calculated pH of Lake Inawashiro when acid river water mixed with other 
inflow waters. 
a) Calculated pH of Lake Inawashiro from the observations during 2006-2010 
(Fukushima prefectural institute of environmental research, 2006–2010). b) Calculated 
pH of Lake Inawahiro from the observations during 1980–1982 (Fukushima prefectural 
government, 1984).  
, Caluculated pH when exchange of carbon dioxide through air-water interface 
was given by approximation; , Calculated pH when carbon dioxide in water 
[CO2*] was equilibrium to partial pressure of carbon dioxide pCO2 (See materials and 
method). Dilution rate of acid water by other inflow waters was assumed as 8.3 times 








 第 2 章では，安達太良山の火山活動が活発化すると硫酸酸性水の硫酸イオン






法として RDA や CCA が用いられている (Penczak et al., 2002; Niu et al., 2011; Lu 
et al., 2013) ．RDA は PCA と重回帰分析，CCA は CA と重回帰分析を組み合わ
せた方法であり，絶対的/相対的な種のバイオマスデータから，生物群集構造の
違いを最大化する軸を抽出するとともに，これらの軸と環境因子の相関を明ら
かにする方法である (Legendre and Legendre, 2012; Rao, 1964; Ter Braak, 1986; Ter 
Braak and Prentice, 1988; Ter Braak and Verdonschot, 1995; Appendix) ．RDA や
CCA では，解析に供された環境因子の中から生物群集構造を決定する因子，す
なわち制御因子を抽出することができるが，種のニッチまでは明らかとならな
い (Appendix) ．一方，OMI 分析は，解析者が用意した環境因子上で種のニッ
チの違いを最大化する軸を抽出し，種のニッチの重心とニッチ幅を明らかにす
る方法である (Doledec and Chessel, 1994; Doledec et al., 2000; Dray et al., 2003; 
Schleicher et al., 2011; Appendix) ．OMI 分析では定められた因子上での種のニッ
チを明らかにすることができるが，複数の環境因子の中から生物群集構造の制
御因子を抽出することはできない (Appendix) ．  




れている各種測定データを用いて，始めに比較的大きいサイズ (> 20 m) の植
物プランクトン群集組成，すなわち種の相対的な出現頻度，を決定している因







 猪苗代湖，桧原湖，小野川湖，秋元湖の 5 地点 (Figure 3–1) の表層水中のプ
ランクトン密度と表面水の物理化学的パラメータを水質年報 (福島県生活環境
部，1974–2011) より収集し，解析に用いた．4 湖沼の湖心 (St. Kos, St. Hib, St. Ono, 
St. Aki) は各湖沼の代表地点として選定し，St. Ten は湖北部の T–P 濃度や pH が
湖心よりも高いことから選定した (福島県生活環境部，1974–2011) ．水位の変
動によって水深は変化するが，5 地点の水深はそれぞれ約 90 m，20 m，13 m，
25 m，2 m である．解析に用いるために収集した物理化学的パラメータは，水温，
pH，透明度，SS，T–N，T–P 濃度である．1984–2011 年の間のプランクトンにつ
いては，St. Ten と St. Kos では 5 月，7 月，8 月，10 月の年 4 回採取され，St. Hib，
St. Ono，St.Aki では 8 月と 10 月の年 2 回採取されている (福島県生活環境部，
1974–2011) ．なお，プランクトン密度を測定したのは全地点，全年を通じて同
じ機関である．プランクトンはプランクトンネット NXXX25 (41 m) または 
NXX25 (63 m) を表水層上部のある深さから表面まで垂直方向に引き上げるこ
とによって採取された．プランクトンの採取水深は，水面下2.1 ± 1.4 m (St. Ten) ，
4.6 ± 1.6 m (St. Kos) ，3.0 ± 1.7 m (St. Hib) ，2.6 ± 1.5 m (St. Ono) ，2.7 ± 1.5 m (St. 
Aki) であった (福島県生活環境部，1974–2011) ． 
 表水層の月平均 PAR (PARM) を計算するため，猪苗代湖から約 60 km 離れた
福島地方気象台  (福島市，37°46′N，140°28′E; 気象庁  (http://www.jma.go.jp/ 
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jma/index.html) ) における全天日射量 G (MJ m-2) の観測値を収集した．水面直下
の日平均 PAR である I0,D (mol m-2 s-1) は，全天日射量に占める PAR の割合を
42.9% (Thimijan and Heins, 1983) ，水面反射率 6.5% (Wetzel, 2001) ，単位の換算






,0  GI D        (3.1) 
 
PARMは式 (3.2) (Ferrero et al., 2006) を用いて計算した．その際，水面直下の
月平均 PAR を表す I0,Mは，サンプリング前 30 日間の I0,Dの平均値を与えた．消
散係数 kz (m-1) は式 (3.3) (Idso and Gilbert, 1974) に観測された透明度 Trans (m) 
を代入して求めた．表水層の厚さ ze (m) は，第二水温躍層の位置に基づき，St. Ten








 exp1,0      (3.2) 
Trans
kZ
7.1      (3.3) 
 
 透明度が St. Ten の水深より大きい場合 (例えば，Trans > 2 m) ，式 (3.3) 中の
Trans は次のように設定した．SS が 1 mg L-1 未満の場合には Trans は St. Kos と
同じ値とし，SS が 1 mg L-1 以上の場合には猪苗代湖のデータ (福島県生活環境





3.2.2 CCA と OMI 分析 
 1984–2011年の過去 28年間に全部で 10回以上出現した種について，存在を 1，
不在を 0 とするデータテーブルを植物プランクトンの細胞数密度データから作
成し，始めに CCA を実行した．既往研究 (Hoogenhout and Amesz, 1965; Moss, 
1973; Richardson et al., 1983; Rhee and Gotham 1981a; Rhee and Gotham 1981b; 
Fujimoto et al., 1997; Smith 1983; Havens et al., 2003; Sawatzky et al., 2006; Longhi 
and Beisner, 2009) を踏まえ，水温，光，pH，栄養塩濃度，捕食圧に関係する 7
つの環境因子 (水温，PARM，pH，T–N，T–P，N/P 比，動物プランクトン個体数
密度 ZOO (ind m-3) の常用対数値) を CCA の解析に供した．定量下限値未満の
測定値と定量下限値に等しい測定値を区別するため，定量下限値 (すなわち，
T–N では 0.05 mg L-1，T–P では 0.003 mg L-1) 未満の測定値は，T–N では 0.04 mg 
L-1，T–P では 0.002 mg L-1 として CCA に供した．また，ZOO がゼロのときは 1 ind 




線性の問題が生じる (Ter Braak, 1986) ．そこで，本研究ではまず始めに環境因
子の相関行列を用いて PCA を行い，正準係数が安定するかどうかを調べてから，
有意 (p < 0.01) な環境因子を変数増加法 (Blanchet et al., 2008) により選択した． 
次に，CCA によって抽出された重要な環境因子のデータと存在を 1，不在を 0
とする種の出現状況のデータを用いて OMI 分析を実施した．OMI 分析では，種
ごとに outlying mean index (omi) ，tolerance (tol) ，residual tolerance (rtol) が計算
される (Doledec et al., 2000) ．omi 値が大きいということは，種のニッチが原点
から離れていることを示し，tol 値が大きいということはニッチ幅が広いことを
示している (Doledec et al., 2000) ．OMI 分析によってニッチを分けることがで




 すべての分析は R version 2.15.1 (R Core Team, 2012) ，パッケージ Vegan version 






構造の長期的な動態を把握するのに役立つ (Figure 3–2) ．細胞数密度による相
対的な豊富さは，バイオマスによる相対的な豊富さとは異なるが．St. Hib，St. Ono，
St. Aki における植物プランクトンの動態は非常に類似しており (Figure 3–2) ，
植物プランクトンの優占種から 28 年間は期間 (i) – (iv) に分割可能であった．期
間 (i) ， (ii) ， (iii) ， (iv) の優占種はそれぞれ Peridinium sp.，Zygnema sp.，
Fragilaria sp.，Chroococcus sp.であった．St. Ten と St. Kos の植物プランクトンの
動態も非常に類似しており (Figure 3–2) ，St. Hib，St. Ono，St. Aki と同様に 4
つの期間 (I) – (IV) が定義できた．優占種は Navicula sp.，Hormidium subtile (期
間 I) ; Zygnema sp.，Asterionella sp.，Oscillatoria sp. (期間 II) ; Fragilaria sp.，
Aulacoseira sp. (期間 III) ; Dinobryon divergens，Dinobryon sp. (期間 IV) であった．
各地点における植物プランクトンの優占種の季節的な変化は明確ではなく 
(Figure 3–2) ，28年間で延べ 10 回以上出現した種は 77種であった (Table 3–1) ． 
 CCA に供した 7 つの環境因子の経年変化は次のとおりであった．St. Ten と St. 
Kos では，期間 (I) ， (II) の間は pH は約 5 であったが，期間 (III) ， (IV) の
間に上昇した (Figure 3–3) ．ZOO は期間 (I) – (III) は 1–102 ind m-3であったが，
期間 (IV) には 105–106 ind m-3 となった (Figure 3–3) ．T–P 濃度は，猪苗代湖で
はりんがフロック (鉄やアルミニウムの水酸化物) と一緒に速い速度で沈降す
るため (藤田 and 中村，2007a; 藤田 and 中村，2007b) ，St. Kos ではほとんど
定量下限値未満 (<0.003 mg·L-1) であった (Figure 3–3) ．St. Kos での N/P 比は，
T–N 濃度が高く T–P 濃度が低いために，他の地点の値と比べて非常に高かった 
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(Figure 3–3) ．St. Ten と St. Kos の透明度の値と PARM の値は他の地点よりも高
かった (Figure 3–3) ．St. Ten と St. Kos の透明度は期間 (IV) に高くなり，PARM
も高くなった (Figure 3–3) ．St. Hib，St. Ono，St. Aki では 1984 年から 2001 年
にかけて N/P 比が高くなり，その後再び低下した (Figure 3–3) ． 
 
3.3.2 植物プランクトン群集組成を決定する環境因子 
7 つの環境因子の相関行列を用いた PCA によって得られた最も小さい固有値
は 0.16 と十分に大きく，CCA において多重共線性は問題とならないことが確認
された．そこで 7 つの環境因子を説明変数の候補として変数増加法 (Blanchet et 
al., 2008) により説明変数の選択を行ったところ，T–P を除いた 6 つの環境因子 
(p < 0.01) が選択された．6 つの環境因子を用いて CCA を行った結果，種スコア
の分散の 73%が CCA により抽出された 2 軸上で説明され，2 つの軸は有意 (p < 
0.01) であった (Figure 3–4) ．Species-environment correlation と呼ばれる重回帰
式の決定係数 r2 (Ter Braak, 1986) は，第 1 軸が 0.81，第 2 軸が 0.59 であった．
矢印の長さは，有意な環境因子と抽出された軸との相関を表しており，4 湖沼の
植物プランクトン群集組成の違いは pH，log10(ZOO)，T–N，PARM，N/P 比に強
く影響を受けていることが判明した (Figure 3–4) ．水温は有意 (p<0.01) ではあ
るが，抽出された軸との相関は小さかった (Figure 3–4) ．環境因子に沿った種
のランキングは，矢印に下した垂線の位置から得ることができる．原点は各変
数の全データの平均値 (Table 3–2) に対応する．従って，Frustulia sp.，Surirella 
sp. ，Hormidium subtile，Hormidium sp.，Ulothrix sp.は pH が相対的に低い環境で
多く出現しており，Hormidium subtile と Hormidium sp.は相対的に PARM，T–N 濃
度，N/P 比が高い環境で多く出現していることがわかる (Table 3–2; Figure 3–4)．
また，Microcystis sp.は N/P 比が相対的に低い環境で出現し，Phormidium sp.は
N/P比が相対的に高い環境で出現する傾向がある (Figure 3–4) が，この結果は，
Microcystis sp.は N/P 比が 44 未満のときに優占し，Phormidium sp.は N/P 比が 44




トン群集組成が異なることを意味する．そこで，5 地点の 1984–2011 年の地点ス
コア平均値に有意な差があるかを t検定により検定した．その際，St. Hib，St. Ono，
St. Aki の 3 地点については 8 月と 10 月のデータのみが CCA に供されているこ
とを考慮し，St. Ten と St. Kos についても 8 月と 10 月の地点スコアのみを抽出
して平均値を求めて比較を行った．St. Ten と St. Kos の地点スコアの違い，St. Hib，
St. Ono，St. Aki の地点スコアの違いは有意ではなく (p>0.05) ，猪苗代湖 (St. Ten
と St. Kos) と他の 3 湖沼の間にのみ有意 (p<0.01) な差が認められた．このため，
猪苗代湖および他の 3 湖沼の地点スコアの年平均値を計算し図示した (Figure 
3–4) ．3 湖沼の地点スコアは期間 (i) から (iv) にかけて少し変化していた 
(Figure 3–4) ．猪苗代湖の地点スコアは 1984–2000 年まで T–N，N/P 比，PARM
の矢印と並行に変化し，2000 年から 2003 年にかけてこれらの矢印に垂直に大き
く変化した (Figure 3–4) ．この変化は，植物プランクトン群集組成が急激に変
化し，その変化が pH の上昇によって説明されることを示している．この期間に
は pH は既に上昇を開始していたが 6.8 には到達しておらず，2000–2003 年の St. 
Kos と St. Ten の年平均 pH はそれぞれ 5.5–6.1，5.9–6.3 であった (Figure 3–3; 福
島県生活環境部，1974–2011) ． 2000–2003 年は湖心表面水中の全アルミニウム
濃度が著しく減少した時期であり，アルミニウムの年最小値は 2000 年にはおよ
そ 0.1 mg L-1 であったが，2003 年には 0.05 mg L-1 となった (菊地 and 佐藤，
2010) ．これは，pH 上昇に伴い溶存態アルミニウムの凝集，沈殿が生じたため
と考えられる．アルミニウムの無影響濃度  (NOEC) は，pH5 のときに
Monoraphidium dybowskii の場合は 0.02 mg L-1 であり，Stichococcus sp.の場合は
0.11–0.23 mg L-1 である (Claesson and Törnqvist, 1988) ．Chlamydomonas gigantea
は中性の時，アルミニウム濃度が 0.05 mg L-1 で成長が阻害される 






 猪苗代湖の期間 (IV) の地点スコアは，3 湖沼のスコアと有意 (p < 0.01) な差
があり，地点スコアの違いは，PARM，T–N 濃度，N/P 比の違いによって説明で
きる (Figure 3–4) ．St. Ten と St. Kos の T–N 濃度が他の地点よりも高い理由は
おそらく次のとおりである．猪苗代湖ではりんが粒子態の水酸化物に吸着され，
より速い速度で沈降する (藤田 and 中村，2007a) ．りんの不足が表水層におけ
る植物プランクトンの成長を阻害し，窒素は少ししか利用されないため表層に
無機態窒素として多く残存する．従って，もし将来アルミニウムの量が減少す
るか，りんの負荷量が増加した場合，Chl. a 濃度は上昇し，T–N 濃度と N/P 比，
PARMと透明度も低下すると考えられる．従って CCA2 軸は栄養成分の多寡を表
しており，4 湖沼の中での相対的な栄養成分の量は CCA2 軸に沿って上昇すると
解釈することができる．これらの結果より，4 湖沼における植物プランクトン群




 OMI 分析によって抽出された軸は有意 (p < 0.01) であり，77 種のうち 48 種に
ついてはニッチを決定することができた (p < 0.01) ．29 種のニッチは解析に供
した 6 つの環境因子上でニッチを決定することができなかった (p > 0.01) ．48
種の植物プランクトンは， (1) ニッチの重心， (2) omi 値， (3) tol 値に基づき
階層的クラスター分析によって 4 つのグループ (types a–d) に分類された 
(Figure 3–5) ． 
 Type a は収集したデータの中では光や水温，pH，栄養塩といった環境因子に
依存せずに出現する広範囲分布種  (Figure 3–5) であり，Peridinium sp.，
Asterionella sp.，Fragilaria sp.，Navicula sp.，Surirella sp.，Synedra ulna.の 6 種が
含まれる．Type b は重心の OMI1 軸の値が正で omi 値が大きい好酸性種であり，
Hormidium sp.，Hormidium subtile，Ulothrix sp.，Frustulia sp.が含まれる (Figure 3–
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5) ．Type c は中性を好み，相対的に T–N 濃度，N/P 比，PARMが低い環境，CCA2
軸上の栄養成分の量が多い環境，を好む種である (Figure 3–4; Figure 3–5) ．本
研究では，Type c を中性の中栄養種と呼ぶ．Type c は 12 種を含んでおり，優占
種ではないがしばしば 4 湖沼で出現する Microcystis sp.，Dictyosphaerium 
pulchellum，Dictyosphaerium sp.，Spondylosium planum.などが含まれる．Type d
は中性付近を好み，T–N 濃度や N/P 比，PARMに依存しない種，CCA2 軸上の栄
養成分の量に依存しない種，が含まれる (Figure 3–4; Figure 3–5) ．本研究では
Type d を中性の貧–中栄養種と呼ぶ．Type d には Chroococcus sp.，Dinobryon 
divergens，Dinobryon sp.，さらに，優占種ではないがしばしば 4 湖沼で出現する
Ceratium hirundinella，Aulacoseira italica，Cyclotella sp.，Staurastrum sp.など 26
種が含まれる． 




の種のニッチは重なっているので (Figure 3–5) ，同じタイプ内での群集組成の
変化を 6 つの環境因子で説明することは難しい．同じタイプ内での群集組成の
変化を説明するためには，同一タイプの種のニッチを分ける他の要因を見つけ
なくてはならない．St. Hib，St. Ono，St. Aki では優占種だけではなく群集組成も
期間毎に明確に変化している (Table 3–1; Figrue 3–2) ．しかし，期間 (i) から 
(iv) にかけてのサンプルスコアの変化は非常に小さかった (Figure 3–5) ことか
ら，St. Hib，St. Ono，St. Aki の期間 (i) から (iv) にかけての群集組成の変化は
他の要因によって生じていると考えられる．St. Kos と St. Ten のサンプルスコア
の変化は大きく，Type d のニッチの外側から内側へと移動する変化がみられて
おり (Figure 3–5) ，pH 上昇に伴って Type d の種が出現したことを示している． 
pH 上昇による Type d の出現は猪苗代湖の底質においても観測されている (三
木 and 福島，1996) ．猪苗代湖の北西部で 1995 年 6 月に水深 5 m の地点で採取
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した長さ 24 cm の底質コアサンプル中の珪藻群集は，2 cm ごとの層すべてにお
いて Navicula sp. (Type a) と Achnanthes sp.が約半分を占めていた (三木 and 福
島，1996) ．しかし，Cyclotella sp. (Type d) の相対的な割合が，pH3–5 の酸性湖
沼に特有の Anteiso 化合物 (依田 他，2001) が検出されない層において上昇して
いた (三木 and 福島，1996) ．この結果は，過去においても pH が上昇したとき
には Navicula sp. (Type a) に加えて Cyclotella sp. (Type d) が出現したことを示し
いている．Achnanthes sp.は底質コアサンプルでは主要な種であった (三木 and 
福島，1996) にもかかわらず表水層上部では主要な種ではなかった (Table 3–1) 
理由は，Achnanthes sp.が付着性の種であり，透明度の高い猪苗代湖では水深 5 m
の湖底で生育できるためと考えられる． 
 OMI プロット図では St. Ten と St. Kos のサンプルスコアは 1984 年から 2011
年にかけて左上の方向にシフトした (Figure 3–5) ．もし将来，猪苗代湖で T–P
濃度と Chl. a 濃度が増加し，T–N 濃度，N/P 比，PARM と透明度が減少した場合，
サンプルスコアは Figure 3–5 の左下の方向にシフトすると考えられる．その場
合には，Navicula sp.や Fragilaria sp.などの Type a の種，Dinobryon divergens など
の Type d の種は出現し続け，さらに Microcystis sp.などの 2011 年まであまり出




酸とアルミニウムの阻害レベル (CCA1) と栄養成分の多寡 (CCA2) によって
説明が可能であることが明らかとなった．OMI 分析によるニッチ評価結果より，
植物プランクトンは広範囲分布種 (Type a) ，好酸性種 (Type b) ，中性中栄養種 
(Type c) ，中性貧中栄養種 (Type d) の 4 つに分類できた．また，将来猪苗代湖







































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Table 3–2 The minimum, maximum, and average values of the eight physicochemical 
parameters across all stations from 1984 to 2011 (Fukushima prefectural 
government, 1974–2011). 
Parameter Unit Min. Max. Ave. 
W.T. °C 5.0 29.0 19.1 
pH – 3.9 8.8 6.4 
T–N mg L-1 <0.05* 0.74 0.21 
T–P mg L-1 <0.003* 0.053 0.006 
N/P – 6 370 67 
ZOO ind m-3 0* 1.0 × 106 3.1 × 103 
Transparency m 0.6 18.5 6.1 
PARM mol m-2 s-1 36 366 189 








Figure 3–1 Location of the five stations where data on the chemical composition of the 
lake surface water and phytoplankton cell densities (cells m-3) in the 
epilimnetic water column were collected. 






Figure 3–2 Temporal change in the relative abundance in cell density of phytoplankton. 
Data were from previous study (Fukushima prefectural government, 1974–2011). Data 
for May, July, August, and October are shown. Phytoplankton did not occur in August 
1989, August 1990, August 1991, October 1991, October 1992, October 1994, and 






Figure 3–3 Temporal changes in the average yearly values of eight environmental 
factors from 1984 to 2011.  
, St. Ten; , St. Kos; , St. Hib; , St. Ono; , St. Aki. Data were from previous 




Figure 3–4 CCA ordination triplot. 
The triplot shows the six significant (p < 0.01) environmental variables (thin arrows 
connected to the origin), species score for 77 species ( , Cyanophyceae; , 
Dinophyceae; , Chrysophyceae; , Bacillariophyceae; , Cryptophyceae; , 
Euglenophyceae; , Chlorophyceae; values are shown in the Table 3–1), temporal 
changes in the average site scores of Lake Inawashiro (St. Ten and St. Kos) from 1984 
to 2011 (gray arrows) and the other three lakes from periods (i) to (iv) (black arrows). 
Species and site scores are shown in the left and bottom scaling, and the arrows for the 
environmental variables are shown in the top and right scaling. CCA1 and CCA2 are the 
first two principal axes in reduced space. An explanation of the CCA triplot is provided 
in the appendix (Appendix). Acronyms for species are as follows: Astsp, Asterionella 
sp.; Aulsp, Aulacoseira sp.; Chrsp, Chroococcus sp.; Dindi, Dinobryon divergens; Dinsp, 
Dinobryon sp.; Frasp, Fragilaria sp.; Frusp, Frustulia sp.; Horsp, Hormidium sp.; 
Horsu, Hormidium subtile; Micsp, Microcystis sp.; Navsp, Navicula sp.; Oscsp, 
Oscillatoria sp.; Persp, Peridinium sp.; Phosp, Phormidium sp.; Sursp, Surirella sp.; 




Figure 3–5 OMI ordination plot a) showing the sample scores and the six 
environmental factors (thin arrows connected to the origin), and b) 
showing the sample scores and the niche of 48 species (types a–d). 
The sample score and niche of each species are shown in the left and bottom scaling, 
and the arrows for the environmental variables are shown in the top and right scaling. 
Symbols for the sample scores are as follows:  indicates St. Ten,  indicates St. 
Kos,  indicates St. Hib,  indicates St. Ono, and  indicates St. Aki. Temporal 
change in the average sample scores from 1984 to 2011 for St. Ten and St. Kos, and that 
from (i) to (iv) for the other stations are indicated by thick black arrows. The niche of 
each species is expressed as an ellipse on the sample score, and the center of the ellipse 
expresses the center gravity of the sample scores where each species occurs; the 
weighted average of sample scores was derived using the occurrence (0 or 1) of species.
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は考慮されていない  (Fasham et al., 1990; Geider et al., 1998; Cole and Wells, 
2011) ．しかし，数多くの生物学的なプロセスは細胞内 pH の変動に非常に敏感
である (Bevensee and Boron, 2007) ．pH が植物プランクトンの最適値から外れる
と，炭素同化，酸素生成，呼吸の速度が遅くなる (Moss, 1973; Coleman and Colman, 
1981; Nalewajko et al., 1997) ．従属栄養性細菌や原生動物の捕食速度と増殖速度
も pH が最適なレベルでない場合は低下する (Sugiura et al., 1991; Rosso et al., 
1995; Weisse and Stadler, 2006) ．動物プランクトンでは，pH が 6 以下，9 以上と
なると捕食速度，成長速度，再生産率，ふ化率，呼吸速度が低下する (Locke, 1991; 
Yin and Niu, 2008) ．pH の変動はそれぞれの生物の生物学的な反応過程だけでは
なく，pH の直接的，間接的な影響によって生物群集の優占種も変化させる 
(Berzins and Pejler, 1987; Whitmore 1989; Fischer and Frost, 1997) ．このように，pH
は生物にとって重要な因子の 1 つである． 







4.2.1 pH の影響を考慮した生態系モデルの構築 
 モデルの概念 
 既存の 3 つのモデルを用いることによって，淡水湖沼の微生物の生物学的な
反応に対する pH の影響を考慮した生態系モデルを構築した (Figure 4–1) ．3 つ
のモデルは，(A) 生態系モデル (Fasham et al., 1990; Geider et al., 1998) , (B) 水溶
液中での熱力学的な解離反応に基づいた pH シミュレーションモデル (DOE, 
1994) , (C) 基本的な温度 pH モデル (Cardinal Temperature and PH Model (CTPM; 
Rosso et al., 1995) ) である (Figure 4–1) ．CTPM は温度と pH の比増殖速度に対




モデルでは植物プランクトンを pH 依存特性から 3 つのグループに分けた．グル
ープ I は最適 pH が 6.5–7.5 の中性種 (i=1) ，グループ II は最適 pH が 7.5–8.5 の
好アルカリ性種 (i=2) ，グループ III は最適 pH が 5.5–6.5 の好酸性種 (i=3) であ
る (Figure 4–1) ．また，動物プランクトンは原生動物，ワムシ類，甲殻類で捕
食速度，呼吸速度が大きく異なることを考慮し，種の耐酸性，耐アルカリ性で
分類するのではなく，原生動物 (j=2) ，ワムシ類 (j=3) ，甲殻類 (j=4) に分け
た (Figure 4–1) ．生物体あるいは非生物体の有機物の状態変数は，その炭素，
窒素，りん成分および Chl. a である；植物プランクトン (chli, ACi, ANi, APi  (i = 1, 
2, 3) ) ，従属栄養性細菌および動物プランクトン (HCj, HNj, HPj (j = 1, 2, 3, 4) ) ，
デトリタス (DETC, DETN, DETP) ，LDOM (LDOC, LDON, LDOP) ，RDOM 
(RDOC, RDON, RDOP) ．これらの変数の単位は g m-3 である．構築した生態系モ
デルでは，地上 10 m の風速, U10 (m s-1) ; 水中 PAR の PFD, E0 (mol m-2 s-1) ; 水
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温, T (°C) は観測結果から与えた (Table 4–1; Figure 4–1) ． 
 底泥による溶存酸素の消費，無機物質の溶出，粒子態物質の沈降は湖沼の化
学成分や pH に影響を及ぼす重要な要因であるが，これらの現象は第 4 章で行う
実験の中では無視できることから，概念図には示さなかった (Figure 4–1) ．  
 
 生物学的，物理化学的な反応過程の定式化 
 pH シミュレーションには 2.2.3 節に示した DOE の方法を用いた (Table 4–2; 
式 (4.1) – (4.29) ) ．2.2.3 節では二酸化炭素の水–大気境界面を通じた交換量を近
似的に与えていたが，構築した生態系モデルを湖沼に適用するために，本章で
は水–大気境界面における交換量を Wanninkhof の式 (Wanninkhof, 1992) を用い
て計算した (Table 4–2; 式 (4.66) – (4.72) )． 
 植物プランクトンの動態計算には，光，栄養塩，温度に対する順化を表現し
た Geider のモデル (Geider et al., 1998) を修正して用いた (Table 4–2; 式 (4.33) 
– (4.48) ) ．これは，植物プランクトンの炭素，窒素，リン，クロロフィル a 量
比が常に一定となるような balanced-growth 型のモデルでは，光，栄養塩，温度
といった因子が制限となった場合の植物プランクトンの動態を再現ができない 
(Geider et al., 1998) ためである．新たに構築するモデルでは pH の生物に対する
影響を考慮できるようにするため，比増殖速度や栄養塩の摂取速度の式で用い
られていたアレニウスの温度関数を CTPM の(T)(pH)で置き換え，温度と pH
の複合的影響を計算できるようにした (Table 4–2; 式 (4.30) ， (4.35) ， (4.44) 




る (Wetzel, 2001) ．重炭酸イオンの濃度が二酸化炭素の濃度の 10 倍を超えたと
き (すなわち，pH が 7.4 を超えたとき) ，植物プランクトンはカーボニックアン




素量 (pH<7.5 の時は[CO2*]，pH>7.5 の時は[CO2*]+[HCO3-]) を超えないよう制限
した． 
動物プランクトン，従属栄養性細菌，デトリタス，DOM，アンモニア態窒素，
硝酸態窒素の相互作用と動態については Fasham のモデル (Fasham et al., 1990) 
を修正して用いた (Table 4–2; 式 (4.49) – (4.60) ) ．Fasham のモデル (Fasham et 
al., 1990) では捕食速度の算定に利用可能な基質量のみが考慮されている．本研
究ではこの式を修正し，基質量とバイオマスを考慮したコントアーの式 
(Contois, 1959) と CTPM (Rosso et al., 1995) の(T)(pH)を組み合わせた式で表現
し，温度と pH の複合的影響を計算できるようにした (Table 4–2; 式 (4.50) ) ．
従属栄養性細菌 (j=1) ，動物プランクトン (j=2,3,4) に対する基質量 Fjは重み係
数jkと有機物濃度 Ck の積和である (Table 4–2; 式 (4.40) – (4.41) ) ．添字の k 
(k=1–9) は有機物の種類を表す (Table 4–2; 式 (4.41) ) ．また，Fasham のモデル
では窒素成分のみがモデル変数となっているが，本研究では炭素成分，りん成
分についても窒素と同様に定式化した．さらに，基質の質によって動物プラン
クトンの成長率が異なること (Rothhaupt, 1995) を踏まえ，基質の C:N:P 比によ
らず捕食者は一定の C:N:P 比で基質を同化し，両者の差は体外に排出されると
した Sterner の考え方 (Sterner, 1989) も取り入れた (Table 4–2; 式 (4.49) ， 
(4.52) ) ．呼吸速度 RH,j は捕食速度 Imax,j と総成長有効率 GGE (Gross growth 
efficinency) から与えた (Table 4–2; 式 (4.53) ， (4.54) ) ．  
 溶存酸素濃度 O2，溶存無機炭素濃度 DIC は総一次生産量と生物群集呼吸量，
水大気境界面のガス輸送量の収支により計算した (Table 4–2; 式 (4.63) ， 
(4.66) ) ．光合成の際の炭素固定量に対する酸素放出量の比は photosynthetic 
quotient (PQ) と呼ばれる．本研究では窒素源によって変化する理論的な PQ 値 
(Williams and Robertson, 1991) を適用した．ガス輸送係数の kO2 と kCO2 は観測さ
れた風速 U10 と水温 T を Wanninkhof の式 (Wanninkhof, 1992) に代入することに
よって求めた．水–大気境界面における二酸化炭素ガス輸送の Enhancement factor 
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EF は Hoover の式 (Hoover and Berkshire, 1969) を用いた．DO の飽和濃度は関数
式 (O2sat=14.159-0.394T+0.0077T 2- 0.00006T 3) で与え，二酸化炭素の溶解度 L は
Weiss の式 (Weiss and Price, 1980) で与えた．水密度(kg m-3) は水温 T の関数式 
(=999.8+0.06T–0.000008T 2+0.00005T 3) で与えた．大気中の二酸化炭素分圧
pCO2 は 370 ppmv で一定であると仮定した．すべてのモデル式と式中の変数は
Table 4–2 と Table 4–3 に示し，使用したモデルパラメータ値は Table 4–4 に示し




 2012年 5 月 31日に福島県猪苗代湖の天神浜で中性付近の湖水を容器で直接採
取し，20–L の樹脂製容器に詰めた．また，同日に酸川の酸川野地点で酸性河川
水を容器で直接採取し 20–L の樹脂製容器に詰めた．採取した水は日光が当たら
ない状態で東京都日野市まで運搬した．2012 年 6 月 1 日に中性付近の湖水と酸
性河川水を混合し，実験で使用する pH6.5，5.5，4.5 の試水を調整した．それぞ
れの pH に調整するための混合比 (45 L:0.5 L，45 L:2 L，45 L:4 L) は滴定曲線に
より決定した．20–L のアクリル製水槽 (W 300 mm × L 300 mm × H 275 mm) に
各 pH の試水を満たし，2012 年 6 月 3 日から日の当たる場所に 24 日間置いた 
(Figure 4–3) ．試水の過剰な温度上昇を防ぐため，アクリル製水槽の外側に水温
調整槽を設置し，冷水を流した (Figure 4–3) ．雨の流入を防ぐため，透明の薄
いアクリル製の屋根 (W 420 mm × L 420 mm) をアクリル製水槽の上に 4 本の棒
を立てて (L 100 mm) 設置した (Figure 4–3) ．粒子態物質が沈降しないよう，
マグネットスターラーで試水をゆっくりと撹拌した (Figure 4–3) ．水槽内の水
温はサーモクロン G (KN Laboratories) で 30 分ごとに記録し，pH と DO 濃度は， 
pH 計 (HM21P, TOWA DKK) と DO 計 (DO24P, TOWA DKK) をデータロガー 
(GL900, GRAPHTEC) に接続して 1 分ごとに記録した．また，光量子計 
(COMPACT–LW, JFE Advantech) を pH5.5 の試水を満たした水槽につりさげ，
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日経過後の水では T–N，T–P，Chl. a，POC，PON も測定した．湖水，酸性河川
水，実験開始から 24 日経過した後の水槽の水については植物プランクトン細胞
数密度 (cells mL-1) ，動物プランクトン個体数密度 (ind mL-1) ，全細菌数 (cells 
mL-1) も測定した．出現したプランクトンの長径と短径は種ごとに最大 10 回測
定した． 
 全アルカリ度の測定は Gran の方法によった (Gran, 1952) ．D-TP と DOC を測
定する前にはガラス繊維ろ紙 GF/F (Whatman) を用いてろ過を行い，溶存態鉄，
溶存態アルミニウムの測定前にはガラス繊維 GF/C (Whatman) を用いてろ過を
行った．POC と PON はろ紙上の懸濁物に 1 M か 6 M の塩酸を添加して炭酸塩
を除いたのち，MT–5 (ヤナコ) で測定した．POC，PON 測定用の懸濁物質は試
水 50–700 mL をガラス繊維ろ紙 GF/F (Whatman) でろ過して集めた．プランクト
ン定量用試水には中性ホルマリンを濃度が 3%となるように添加し，重力濃縮を
行った後にプランクトンの細胞数，個体数を計数した．また，全細菌数測定用
試水にはグルタールアルデヒドを濃度が 1%となるように添加し， DAPI 染色法 
(Porter and Feig, 1980) により計数した． 
 植物プランクトンのバイオマスは細胞数密度 (cells mL-1) と各細胞の炭素含




胞体積 (m3 cells-1) を代入することによって求めた．動物プランクトンのバイ
オマスは測定されたサイズから算定した個体の体積 (m3 ind-1) と，密度 1 (pg 
m-3) ，乾燥重量割合 0.1 (pg DW pg-1) ，炭素含有比率 45% (Andersen and Hessen, 
1991) を用いて算定した．細菌のバイオマスは全細菌数 (cells mL-1) に細胞の炭








湖水では Fragilaria construens (2.03 mg C L-1) ，Melosira varians (0.08 mg C L-1) ，
そして Chlamydomonadaceae (0.02 mg C L-1) が植物プランクトンの全バイオマス 
(2.18 mg C L-1) の 98％を占めていた．他に出現した植物プランクトン種は，
Peridinium sp. (0.01 mg C L-1) ，Fragilaria sp. (0.01 mg C L-1) ，Synedra ulna (0.01 
mg C L-1) ，Cymbella minuta (0.01 mg C L-1) ，Euglena sp. (0.01 mg C L-1) であっ
た．酸性河川水では Synedra inaequalis，Navicula spp.，Cymbella minuta がみられ
たが全バイオマスは 0.01 mg C L-1 未満であった．Melosira varians は好アルカリ
性種 (pH 7.5–8.5) であり，Fragilaria construens は中性種 (6.5–7.5) または好アル
カリ性種 (7.5–8.5) である (Whitmore, 1989) ．Chlamydomonas reinharidi は pH3
以上で成長し，最適 pH は 5.5–8.5 である (Moss, 1973; Messerli et al., 2005) ．
Euglena gracilis は pH3.65 から 9.38 の広い範囲で成長することができ (Moss, 
1973) ，Peridinium inconspicuum は pH5 程度の酸性湖沼の代表的な種とされてい
る (Yan, 1979; Havens and DeCosta, 1987) ．そこで，本研究では Melosira varians
のバイオマスをグループ II の植物プランクトン濃度 AC2 の初期値として与え，




トン濃度 AC1 の初期値として与えた．また，湖水では Copepoda (0.02 mg C L-1) ，
Polyarthra trigla vulgaris (0.02 mg C L-1) ，Synchaeta sp. (0.01 mg C L-1) が動物プ
ランクトンの全バイオマス (0.06 mg C L-1) の 83%を占めていた．酸性河川水で
は Amoebida (< 0.01 mg C L-1) だけが出現した．細菌のバイオマスは湖水，酸性
河川水でそれぞれ 0.05 mg C L-1 と 0.01 mg C L-1 であった．従属栄養性バクテリ
ア，原生動物，ワムシ類，甲殻類の初期バイオマス HCj はこれらの観測値から
与えた．モデルにおいて境界条件となる水温，PAR の PFD，風速の観測結果は，
水温が 15.0–31.5°C，PAR の時間平均 PFD が 152–898 mol m-2 s-1，時間平均の風
速が 0.0–3.9 m s-1 であった． 
 水槽実験では pH と DO 濃度の日周変動が観測された (Figure 4–4) ．光合成は
酸素を放出する明反応と二酸化炭素を還元する暗反応から構成されるため，pH
とDO濃度の日周変動は水中で光合成が行われていることを示す．pH6.5とpH5.5
の系では pH と DO 濃度の両方に日周変動が認められるため，この変動は光合成
によって生じているといえる．しかし，pH4.5 の系における pH の日周変動は DO
の日周変動を伴っていないため (Figure 4–4) ，光合成以外の反応によって生じ
たと考えられる．また，モデルによる pH と DO 濃度の 1 時間ごとの計算値は観
測値とよく一致していた (Figure 4–4) ．pH と DO 濃度の計算値が観測値と一致
したことは，異なる pH レベルにおける 1 時間毎の総一次生産量と群集呼吸量，
水大気境界面を通じたガス輸送量を適切に計算できたことを示している．モデ
ルによる計算結果 (Figure 4–4) より総一次生産速度，群集呼吸速度，ガス輸送
速度を求めたところ，実験期間平均の総一次生産速度は 38–1188 g C L-1 day-1
であり，群集呼吸速度は 217–964 g C L-1 day-1 であった (Table 4–5) ．細菌呼吸
速度は 157–456g C L-1 day-1 であり，二酸化炭素の大気から水へのガス輸送速度
は-488–+185 g C L-1 day-1 であった (Table 4–5) ．呼吸速度に対する一次生産速
度の割合 (P/R 比) は pH6.5 の系のみ 1 を超え，他のタンクは 1 より小さかった 
(Table 4–5) ．これは，pH5.5 と pH4.5 の系において観測された DO 濃度が飽和
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DO 濃度 (Figure 4–4 の破線) よりも低くなっているためである．また，pH4.5
の系における総一次生産速度は pH6.5 の系の約 30 分の 1 であった．この値は中
性付近の湖水で見つかった植物プランクトン群集の総一次生産が pH4.5 の条件
で厳しく制限されたことを示している． 
 実験開始から 24 日後の水中の植物プランクトンのバイオマスは次のとおりで
あった．pH6.5 の水槽では，Fragilaria construens (1.83 mg C L-1) ，Melosira varians 
(0.31 mg C L-1) ，Tetraspora lacustris (0.10 mg C L-1) ，Oedogonium sp. (0.04 mg C 
L-1) ，Anabaena sp. (0.03 mg C L-1) ，Nitzschia spp. (0.03 mg C L-1) ，Geminella sp. 
(0.03 mg C L-1) が全植物プランクトンバイオマス (2.44 mg C L-1) の 97%を占め
た．pH5.5 の水槽では Fragilaria construens (1.40 mg C L-1) ，Oedogonium sp. (0.50 
mg C L-1) ，Nitzschia spp. (0.02 mg C L-1) ，Gonatozygon sp. (0.02 mg C L-1) ，
Scenedesmus spp. (0.02 mg C L-1) が植物プランクトンの全バイオマス (1.99 mg C 
L-1) の 98%を占めた．pH4.5 の水槽では Fragilaria construens (0.54 mg C L-1) ，
Gloeocystis gigas (0.37 mg C L-1) ，Oedogonium sp. (0.17 mg C L-1) ，Tabellaria 
fenestrata (0.02 mg C L-1) が植物プランクトンの全バイオマス (1.12 mg C L-1) の
98%を占めた．いくつかの種は湖水に出現しなかった種であった．Anabaena sp.
は好アルカリ性種であり，Tabellaria fenestrata は好酸性種である (Whitmore, 
1989; 青山 他，1990) ．Gloeocystis gigas は pH5.2–7.4 の池に広く分布し (今津，
1979) ，Oedogonium sp.は pH5 で鉛を最もよく吸収する (Gupta and Rastogi, 
2008) ．そこで，本研究では Anabaena sp.をグループ II，Tabellaria fenestrata，
Gloeocystis gigas，Oedogonium sp.をグループ III として植物プランクトンのバイ
オマスを合計し，計算値と比較した (Figure 4–5) ．実験開始から 24 日後の植物
プランクトンの全バイオマスは観測値とよく一致していた (Figure 4–5) ．グル
ープ I のバイオマスは pH が低くなるにつれて少なくなり，グループ II のバイオ
マスは pH6.5 の系だけ増加した．グループ III のバイオマスは pH4.5，5.5 の系で





各グループ (I,II,III) の 24 日間の総一次生産量とバイオマスの損失量 (群集呼吸
量と捕食量) は適切に計算されたといえる (Figure 4–5) ．実験開始から 24 日後
に pH6.5，5.5，4.5 の水槽で優占していた動物プランクトンはそれぞれ，原生動
物の Centropyxis aculeata (0.02 mg C L-1) ，甲殻類の Eucyclops serrulatus (0.27 mg 
C L-1) ，ワムシ類の Monostyla lunaris (0.11 mg C L-1) であった．また，実験開始
から 24 日後の従属栄養性細菌は 0.04–0.08 mg C L-1 であった．ワムシ類の pH 6.5
と pH 5.5 の系における計算結果は観測値よりも高く，pH 5.5 の系における甲殻
類の計算結果は観測値よりも少なかった (Figure 4–5) ．動物プランクトンの動
態計算には水温や pH，餌の量以外にも生態系モデルにおいて考慮すべき要因が
あると考えられる． 
pH と DO の 1 時間毎の計算結果 (Figure 4–4) と 24 日後の植物プランクトン








仮想的な 50 日間の実験である．初期 pH は 5.0，全アルカリ度は 0 mmol kg-1 と
した．初期の栄養塩濃度は植物プランクトンの成長に十分な量がある (アンモニ
ア態窒素，0.2 mg N L-1; 硝酸態窒素，0.6 mg N L-1; りん酸態りん，0.1 mg P L-1) と
した．水温は 1–40 日は 25°C，41–50 日は 30°C とした．PAR の PFD の日周変動 
(0–900 mol m-2 s-1) は実験期間 (1–50 日) を通じて同じとした．全アルカリ度は
11，21，31 日に 0.03 mmol kg-1 だけ上昇するとした． 
計算結果は，グループ III の植物プランクトンは 1–20 日に優占しており，グ
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ループ I の植物プランクトンは 21–40 日に優占し，グループ II は水温上昇後の
41–50 日に優占した (Figure 4–6) ．植物プランクトンの全バイオマスは pH 上昇
につれて上昇した; 1.01 mg C L-1 (day 20) < 2.40 mg C L-1 (day 30) < 2.91 mg C L-1 
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Table 4–1 Model state variables and boundary condition (T, E0, and U10) given from 
observation. 
Variable Definition Unit 
pH Water pH  
TA Total alkalinity mol (kg-soln)-1 
Fe3+ Dissolved iron g Fe m-3 
Al3+ Dissolved aluminum g Al m-3 
DIC Dissolved inorganic carbon g C m-3 
PT Total phosphate g P m-3 
SiT Total silicate g Si m-3 
NH3T Ammonia g N m-3 
ST Total sulfate g S m-3 
NO3 Nitrate g N m-3 
Hy Hydroxide of iron and aluminum mol (kg-soln)-1 
PAD Adsorbed phosphate on hydroxide mol (kg-soln)-1 
O2 Dissolved oxygen g O2 m-3 
ACi Carbon content of phytoplankton of i g C m-3 
ANi Nitrogen content of phytoplankton of i g N m-3 
APi Phosphorus content of phytoplankton of i g P m-3 
chli Chlorophyll a of phytoplankton of i g Chl. a m-3 
HCj Carbon content of heterotrophic organism of j  g C m-3 
HNj Nitrogen content of heterotrophic organism of j g N m-3 
HPj Phosphorus content of heterotrophic organism of j g P m-3 
DETC Carbon content of detritus g C m-3 
DETN Nitrogen content of detritus g N m-3 
DETP Phosphorus content of detritus g P m-3 
LDOC Carbon content of labile DOM g C m-3 
LDON Nitrogen content of labile DOM g N m-3 
LDOP Phosphorus content of labile DOM g P m-3 
RDOC Carbon content of refractory DOM g C m-3 
RDON Nitrogen content of refractory DOM g N m-3 
RDOP Phosphorus content of refractory DOM g P m-3 
T Water temperature °C 
 Photon Flux density (photosynthetic activated radiation)  mol m
-2 s-1 




Table 4–2 Model Equations. 
Formulation 
■pH simulation model  





































2]H[]CO[2]HCO[    (4.2) 
]H[]OH[ W


























 TNHK 3NH33 ]H[1




      (4.6) 




        (4.7) 
 TSK FS4 ]H[1
1]HSO[ 














32 ]HCO[]CO[]H[ COHHCOKK      (4.10) 
























4P3 ]HPO[]PO[]H[ KK     (4.14) 
34 NHHNH
*
3NH43NH3 ]NH[]NH[]H[    KK     (4.15) 
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Table 4–2 (Continue) 
Formulation 
])Si(OH[]SiO(OH)[]H[ 43Si








4FS ]HSO[]SO[]H[ KK     (4.17) 
b) Thermodynamic dissociation constants (Bates and Pinching, 1949; Millero, 1979; 
Yao and Millero, 1995) 
   TTK  15.273ln0575.4515.27321.145549097.290ln *1   (4.18) 
   TTK  15.273ln6485.3315.27379.118436548.207ln *2   (4.19) 
   TTK  15.273ln6521.2315.27326.138479802.148ln *W   (4.20) 
   TTK  15.273ln453.1815.273752.457654.115ln *1P   (4.21) 
   TTK  15.273ln927.2715.273715.88141033.172ln *P2   (4.22) 
 TK  15.27375.3070126.18ln *P3      (4.23) 
   
  
  

















   TTK  15.273ln093.2315.2731.4276328.141ln *S   (4.25) 
   TTK  15.273017060.015.27357.17431848.6log *NH3   (4.26) 
c) Total alkalinity (Wolf-Gladrow et al., 2007) 















































     (4.29) 
■Cardinal temperature and pH model (CTPM; Rosso et al., 1995) 
)()( pHTopt          (4.30) 
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Table 4–2 (Continue) 
Formulation 




   (4.31) 
  
    2maxmin maxmin)( optpHpHpHpHpHpH
pHpHpHpHpH 
    (4.32) 
 
■Phytoplankton dynamics (Modified Geider’s model (Geider et al., 1998)) 
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Table 4–2 (Continue) 
Formulation 















 ,min,1    (4.42) 




























































    (4.46) 






























Chl     (4.48) 
■Zooplankton, heterotrophic bacteria, detritus, DOM, ammonia, and nitrite dynamics 
(Modified Fasham’s model (Fasham et al., 1990)) 




































    (4.50) 































   (4.52) 
Y, limiting element from a view of food composition (C:N:P) and body composition (C:N:P). 
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Table 4–2 (Continue) 












GGEGGEGGEGGE jj  (4.54) 
b) Detritus (X=C or N or P) 



















c) Dissolve organic matter (X=C or N or P) 










11     (4.57) 











































































































dP  ,0max    (4.61) 







33 AlFe    (4.62) 
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Table 4–2 (Continue) 
Formulation 
e) Dissolved oxygen and dissolved inorganic carbon (Williams and Robertson, 1991; 
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 KKKCO       (4.69) 
]H[5.8037.0 W
 Kr        (4.70) 


















Table 4–3 Symbol in model equations. 
Symbol Definition Unit 
AEX,j 
Assimilation efficiency of component X for heterotrophic 
organism j. 
- 
B1N Ammonia uptake by heterotrophic bacteria g N m-3 h-1 
B1P Phosphate uptake by heterotrophic bacteria g P m-3 h-1 
C Matrix of Ck g C m-3 
Ck Concentration of biotic and abiotic organic carbon g C m-3 
 Stagnant film thickness at air water interface cm 
EF Enhanced factor for carbon dioxide gas transfer  
F Matrix of Fj g C m-3 
Fj Concentration of food for heterotrophic organism j g C m-3 
Gk Grazed biomass of species k g C m-3 h-1 
GGE Gross growth efficiency   
IXj 
Mass of grazed food by heterotrophic organisms j  (X=C or 
N or P) 
g X m-3 h-1 
K or KX Stoichiometric dissociation constant (mol (kg-soln)-1)x 
K*X Thermodynamic dissociation constant (mol (kg-soln)-1)x 
kCO2 Gas transfer constant for carbon dioxide cm h-1 
kO2 Gas transfer constant for oxygen cm h-1 
L Carbon dioxide gas solubility in water  
mol (kg-soln)-1
ppmv-1 
MA,i Mortality rate of phytoplankton of i h-1 
 Specific growth rate h-1 
opt Maximum value of  h-1 
NCR8 Weight N:C ratio of labile DOM g N (g C)-1 
NCR9 Weight N:C ratio of refractory DOM g N (g C)-1 
O2sat Concentration of saturated dissolved oxygen g O m-3 
PCi Carbon specific photosynthesis rate h-1 
PCmax,i Maximum value of PCi at given temperature and pH h-1 
PCR8 Weight P:C ratio of labile DOM g P (g C)-1 
PCR9 Weight P:C ratio of refractory DOM  g P (g C)-1 
PQ Photosynthetic quotient mol O2 (mol C)-1 
(pH) pH response function  
QNi N:C ratio by weight in phytoplankton species of i  g N (g C)-1 
QPi P:C ratio by weight in phytoplankton of i  g P (g C)-1 
r 
Hydration rate of the CO2 dissolving reactions  









Table 4–3 (Continue) 
Symbol Definition Unit 
RA,i Respiration rate by phytoplankton of i h-1 
RH,j Respiration rate by heterotrophic organism of j h-1 
chl Chl. a synthesis regulation term g Chl. a (g N)-1 
i Nutrient limitation function  
(T) Temperature function   
CO2 The term in Hoover equation  
V Water volume m3 
VN,i Nitrogen uptake rate by phytoplankton of i g N (g C)-1 h-1 
VNH3,i Ammonia uptake rate by phytoplankton of i g N (g C)-1 h-1 
VNO3,i Nitrate and nitrite uptake rate by phytoplankton of i g N (g C)-1 h-1 
VP,i Phosphorus uptake rate by phytoplankton of i g P (g C)-1 h-1 
 Degree of saturation of dissolved iron (or aluminum)  







Table 4–4 Value of model parameters. 
Parameter Definition Unit value Reference 
 Area of air-water interface m2  0.0841  
ACL 
Lower value of 
phytoplankton biomass  
g C m-3 0.2 Calibrated 
ACU 
Upper value of 
phytoplankton biomass  
g C m-3 2.0 Calibrated 
chl Chl-specific light 
absorption coefficient 
g C m2 (g Chl. a
mol photons)-1 1.0×10
-5 Geider et al., 1998 
ADS 
Adsorption coefficient of 
phosphate 
mol P (mol 
hydroxide)-1 
0.02
Fujita and Nakamura, 
2007a; Fukusima 
prefectural institute of 
environmental 
research, 2006–2010
nit Biomass of nitrifying bacteria g C m
-3 0.01 (Const) Assumed 
 Conversion ratio of lost 
HCj to RDOC 
- 0.10 Calibrated 
DCO2 
Molecular diffusivity of 
carbon dioxide (CO2) 
cm2 s-1 1.64×10-5  
DO2 
Molecular diffusivity of 
oxygen (O2) 
cm2 s-1 2.06×10-5  
max Maximum stagnant film thickness  cm 0.072 Smith, 1985 
 Matrix of weighted 





Maximum growth rate of 
nitrifying bacteria 
h-1 0.058 Antoniou et al. , 1990
GGEmax Maximum value for GGE  0.7(j=1), 0.6 (j=2,3,4)
Verity, 1985; Servais 
et al., 1985 
GGEmin Minimum value for GGE  0.4 (j=1,2,3,4)
Verity, 1985; Servais 
et al., 1985 
 activity coefficient 
H+, 0.947; HCO3-, 0.943; 
CO32-, 0.792, OH-, 0.943;
 H2PO4-, 0.943; HPO42-, 
0.790; PO43-, 0.588; NH4+,
 0.942; HSO4-, 0.943; H2
O, 1.000; H3PO4, 1.000; 
CO2, 1.001. 





Table 4–4 (Continue) 
Parameter Definition Unit Value Reference 
Imax,j 
Maximum grazing rate by 






Rosso et al., 1995; 
Verity, 1985; 
Rothhaupt, 1995; 
Schulz and Sterner, 
1999 
IONS Ionic strength of water mol (kg-H2O)-1 0.002 Assumed 
 Ammonia effect on nitrate 
uptake 
mM-1 0.0015 Wroblewski, 1977 
Kj Half-saturation constant for carbon ingestion - 0.25 (j=1) , 1 (j=2,3,4) Calibrated 




KNH3 Half-saturation constant for ammonia uptake g N m
-3 0.014 Lehman et al., 1975 
KNO3 Half-saturation constant for nitrate uptake g N m
-3 0.014 Lehman et al., 1975 
KPO4 Half-saturation constant for phosphorus uptake g P m
-3 0.030 Lehman et al., 1975 
KSP,Fe Solubility product of Fe(OH)3 M
4 3.16×10-38  
KSP,Al Solubility product of Al(OH)3 M
4 1.92×10-32  
kt reaction rate coefficient of precipitation h
-1 1.0  
N
Ratio of ammonia 
nitrification to carbon 
assimilation by nitrifying 
bacteria.  
g N (g C)-1 11.4
Parameter value was 
given from the 
reaction. (NH4+ + 
1.86 O2 +1.98 HCO3- 
→ 0.0205C5H7NO2 + 
1.04H2O + 0.98NO3 
-+ 1.88H2CO3 ) 
MA,min Minimum mortality rate h-1 0.0017 Calibrated 
MA ref mortality rate h-1 0.0125 Calibrated 
MH,j 
Mortality rate of 
heterotrophic organism 
h-1 0 (j=1), 0.0003 (j=2,3,4) Davis, 1987 




Table 4–4 (Continue) 
Parameter Definition Unit Value Reference 
NCR3+j The weight N:C ratio g N (g C)-1 
0.18 (j=1), 
0.20 (j=2–4)
Fagerbakke et al., 
1996; Rothhaupt, 
1995; Andersen and 
Hessen, 1991; Elser 
et al., 2000 
NCR10 
The weight N:C ratio of 
RDOM 
g N (g C)-1 0.05  
pCO2 
Partial pressure of carbon 
dioxide in air 




 0.125 Geider et al., 1998 
PCR3+j The weight P:C ratio g P (g C)-1 
0.052 (j=1), 
0.023 (j=2–4)
Fagerbakke et al., 
1996; Rothhaupt, 
1995; Andersen and 
Hessen, 1991; Elser 
et al., 2000 
PCR10 
The weight P:C ratio of 
RDOM 
g P (g C)-1 0.00
 
PER 




and Legrand, 1996 
PH 
Minimum, optimal, and 
minimum PH for 
microorganisms of k. 
pH=(PHmin PHopt PHmax) 
 
l=1, (5 7 10); 
l=2, (6 8 10); 
l=3, (4 6 8); 
l=4, (4 7 11); 
l=5–7, (4 7 10); 
l=8, (5.5 7.8 10).
Antoniou et al., 1990; 
Allison and Prosser, 
1993; Watanuki et al., 
1988; Baldia et al., 
1991; Sugiura et al., 
1991; Yin and Niu, 
2008; Locke, 1991 
QNmax Maximum N:C ratio  0.20
Geider et al., 1998; 
Rothhaupt, 1995 
QNmin Minimum N:C ratio  0.05
Geider et al., 1998; 
Rothhaupt, 1995 
QPmax Maximum P:C ratio  0.025 Rothhaupt, 1995 
QPmin Minimum P:C ratio  0.002 Rothhaupt, 1995 




h-1 0.0142 Calibrated 
RQ Respiratory quotient 
mol C (mol 
O2)-1 
0.85 Wetzel, 2001 
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Table 4–4 (Continue) 
Parameter Definition Unit Value Reference 
Nmax Maximum Chl. a:N ratio g Chl. a (g N)-1 0.3 Geider et al., 1998 
 Water density kg-soln m-3 See text  
T 
Minimum, optimal, and 
minimum temperature for 
microorganisms of k 
T=(Tmin Topt Tmax) 
°C 
l=1, (5 25 31); 
l=2, (10 30 35); 
l=3, (5 25 31); 
l=4, (5 30 35); 
 l=5–7, (5 28 33); 
l=8, (10 30 35).
Antoniou et al., 1990; 
Allison and Prosser, 
1993; Watanuki et al., 
1988; Baldia et al., 
1991; Sugiura et al., 
1991; Yin and Niu, 
2008; Locke, 1991 




Maximum uptake rate of 
nitrogen 
 0.017
Geider et al., 1998; 
Lehman et al., 1975 
UPmax 
Maximum uptake rate of 
phosphorus 
 0.006 Lehman et al., 1975 
l=1–4, phytoplankton (i=1–3); l=5–7, heterotrophic bacteria and zooplankton (j=1–4); 



























Table 4–5 Average rate of gross primary production (GPP: carbon assimilation and O2 
evolution) and community respiration (CR: carbon mineralization and oxygen 
consumption) during the experimental period. 
  
Carbon 
(g C L-1 day-1) 
Oxygen 
(g O2 L-1 day-1) 
pH6.5 pH5.5 pH4.5 pH6.5 pH5.5 pH4.5
Phytoplankton GPP 1,188 881 38 3,448 2,563 109
Respiration 343 364 28 1,079 1,144 87
Zooplankton Respiration 101 144 32 317 454 100
Heterotrophic 
bacteria 
Respiration 440 456 157 1,381 1,431 493
CR 884 964 217 2,777 3,029 680
Gas transfer (air to water) 185 -237 -488 -641 388 458
P/R (=GPP/CR) 1.34 0.91 0.18 1.24 0.85 0.16








Figure 4–1 Concept of the new ecosystem model for freshwater lakes by combining 
elements of three models: A., B., and C. 
Content in boxes describes model state variables and content in hexagons describes 
boundary condition in the new ecosystem model. The unit of state variables is g m-3 
except for pH, total alkalinity (mol (kg-soln)-1) and hydroxide (mol (kg-soln)-1). Arrows 
indicate biological and physicochemical reactions. ( Assimilation and O2 evolution 
by photosynthesis; Respiration by phytoplankton; Respiration (excretion) by 
zooplankton and heterotrophic bacteria; Nutrient uptake by bacteria; other 
reactions) Character “G,” “M,” and “E” express grazing, mortality, and extracellular 









Figure 4–2 Value of (T)(pH) in CPTM for phytoplankton, bacteria, and zooplankton 
against water temperature and pH. 
a) Group I of phytoplankton (circumneutral). b) Group II of phytoplankton 
(alkaliphilous). c) Group III of phytoplankton (acidophilous). d) Heterotrophic bacteria. 
e) Protozoans, rotifers, and crustaceans. f) Nitrifying bacteria. Value of matrix T and pH 









Figure 4–3 The experimental equipment. 
Q – Quantum meter, S – pH meter and DO meter, T – temperature logger, L – Data 








Figure 4–4 Comparison of hourly observed values with calculated values. 
a) Initial pH of 6.5. b) Initial pH of 5.5. c) Initial pH of 4.5. All graphs start from 6/3 
0:00 am. , Observed value; , Calculated value using the developed ecosystem 








Figure 4–5 Comparison of observed biomass (phytoplankton of groups I-III, 
heterotrophic bacteria and zooplankton) with calculation results. 
, Initial biomass of the experiment; , Observed biomass after 24 days; 
, Calculated biomass after 24 days. 
I, Circumneutral species (Cymbella minuta, Fragilaria construens, Fragilaria sp., 
Synedra ulna, Nitzschia spp., Chlamydomonadaceae, Euglena sp.); II, Alkaliphilous 
species (Melosira varians, Anabaena sp.); III, Acidophilous species (Peridinium sp., 
Tabellaria fenestrata, Oedogonium sp. Gloeocystis gigas); U, Unclassified species 
(Fragilaria capucina, Synedra acus, Navicula spp., Nitzschia linearis, Tetraspora 
lacustris, Geminella sp., Gonatozygon sp., Scenedesmus spp., etc.); All, All species; Bac, 









Figure 4–6 Hourly calculated values of three model variables (pH, DO, and 
phytoplankton biomass) corresponding to total alkalinity and temperature 
variation. 
,Calculated pH and DO; , Phytoplankton biomass of group I; 
, Phytoplankton biomass of group II; , Phytoplankton biomass of Group III; 
, The time when TA increases by 0.03 mmol (kg-soln)-1; *, The time when water 























 第 3 章では，pH を含めた環境因子の中から猪苗代湖，桧原湖，小野川湖，秋
元湖のマイクロサイズ (>20 m) の植物プランクトン群集組成を決定している
因子を CCA により抽出し，続いて抽出された因子に対する種のニッチを OMI
分析により評価した．4 湖の植物プランクトン群集組成の違いは，酸とアルミニ
ウムの阻害レベル (CCA1) と栄養成分の多寡 (CCA2) により説明された．水温
を含む 6 つの重要な因子に対する種のニッチを OMI 分析により評価した結果，
プランクトン群集は広範囲分布種 (Type a) ，好酸性種 (Type b) ，中性中栄養種 
(Type c) ，中性貧中栄養種 (Type d) の 4 つに分類できた．また，もし将来猪苗
代湖で富栄養化が生じた場合，Microcystis sp.などの中性中栄養種 (Type c) が出
現し，植物プランクトン群集組成は他の 3 湖沼の組成に近づくと考えられた．  
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 第 4 章では，生物への pH を考慮した生態系モデルを構築し，その有効性を検
証した．構築したモデルの妥当性を検証するため，pH を 3 段階に調整した水槽




 第 5 章では，なぜグループ (Types a–d およびナノプランクトン) によってニ
ッチが異なるのかを生理学的特性の違いから解釈し，その重要な生理学的特性









も増加するケースでは，Type a と Type d のバイオマスが現状よりも増加すると
ともに，これまであまり出現していなかった Type c のバイオマスが急増する結
果となった．この予測結果は OMI プロット図から予測された結果と一致してお









する手法 (Figure 6–1) は，水圏の生物群集構造に関する問題の解決に大きく貢
献できると考える． 
 例えば，霞ヶ浦の植物プランクトン群集構造の経年的な変化には，N/P 比や鉄，
水中の光環境が影響している可能性がこれまでに指摘されている (Takamura et 
al., 1992; Nagai et al., 2007; Tomioka et al., 2011) ．これらの環境因子と植物プラン
クトン群集に関する時系列データが揃っていれば，CCA と OMI 分析によって，
植物プランクトン群集組成を決定している制御因子，これらの因子上における
種のニッチを統計的に明らかにすることができる．霞ヶ浦の場合は，Microcysitis
属と Planktothrix 属では鉄の要求量が異なる (Nagai et al., 2007) ，N/P 比が低い
ときには Microcystis 属が優占し，N/P 比が高いときに Phormidium 属が優占する 
(Fujimoto et al., 1997) ，といった室内実験結果により種のニッチの違いが科学的
に解釈されると予想される．その結果を踏まえて，鉄の摂取についても考慮し



































Figure 6–1 A proposed approach for predicting the change in biotic community 
structure in water body, and for taking measures. 
 
  
Conduct CCA and OMI analysis 
Interpret niches from literatures or 
results of the experiment, and 
reflect the physiological traits to 
model parameters 
Conduct laboratory experiment, 
and develop ecosystem model, if 
necessary 
Apply the model to the water 
body, and predict the change in 
biotic community structure caused 
by environmental change 
Take measures to improve or 
solve the problem relating biotic 
community!! 
Qualititative prediction of the 
change in biotic community 
structure caused by environmental 
change 
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分析，CoIA など多くの方法がある(Legendre and Legendre, 2012)． 
行列 X を n 行 m 列からなるデータテーブル，D(n×n)，Q(m×m)を正の対称行列
としたとき，順序づけ法の一般解は 3 つの行列(X，Q，D)の積で表される正方行
列 DXQX (m×m)または DXXQ  (n×n)を対角化することによって得られる(Dray 
and Dufour, 2007)．行列 D と Q は対称行列であることから， BBD  ， EEQ  と
表すことができ，行列 EBXΩ  と定義しての特異値分解 (singular value 
decomposition)により得られる正規直交行列をU (m×m)， Uˆ (n×m)とすると， 
 
UΛUEBX  2/1ˆ      (A.1) 
   011  mmkDiag   　　　　Λ  (A.2) 
IUUUU  ˆˆ       (A.3) 
 
である(Dray and Dufour, 2007)．式(A.1)–(A.3)の関係を用いると，正方行列 DXQX
(m×m)と DXXQ  (n×n)は，それぞれ行列U， Uˆとその転置行列を含む行列を右側
と左側からかけることによって，固有値 k を要素とする対角行列Λにすること
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正方行列 DXXQ  についても同様にして， 
 
    ΛUBXXQUB  ˆˆ    (A.5) 
 
が導かれる．行列の対角成分の和は Total inertia と呼ばれ，Trace(AB)=Trace(BA)
であるから，  
 
     ΛDXXQDXQX TraceTraceTrace   (A.6) 
 
であり，いずれも固有値kの総和に等しい(Figure A–1)．固有値は 01  m 
であるから，(l+1)番目以降の固有値が十分小さいときには，m 行×m 列の正方
行列Λから，l 行×l 列の部分だけ取り出した正方行列 )(lΛ を使って，式(A.7)のよ
うに集約できる(Figure A–1)． 
 
   )(lTraceTrace ΛΛ    (A.7) 
 
第 l 軸までの固有値の和の割合    ml    11 が大きいほど，m 次元
のデータ構造を l 次元(l<m<n)の空間によく集約できていることを示す．また，
行列U， Uˆの k 列目の列ベクトルをそれぞれ ku ， kuˆ として式(A.4)，(A.5)は， 
 





影したときの原点からの距離の 2 乗和 2
D
uEX k ， 2ˆ QuBX k を最大化する軸 kuE ，
kuB ˆ を順次抽出し(k=1,2,･･,m)，より低次元空間でデータの違いを表現する方法
であるといえる(Dray and Dufour, 2007; Figure A–1)．なお，順序づけ法の種類に
よって使用する 3 つの行列(X，D，Q)，  ΛTrace が表す統計値は異なる(Table A–
1)． 
 1 つのデータテーブルを用いる順序づけ法には，PCA や CA などがある(Table 
A–1)．PCA や CA では，1 つのデータテーブルより抽出された軸と他のデータテ
ーブルとの関係は後で推定されることから，間接的順序づけ法と呼ばれる
(Legendre and Legendre, 2012)．これに対し，要因を表すもう 1 つのデータテーブ
ルを含めて順序づけ法を行う方法は直接的順序づけ法と呼ばれる(Legendre and 
Legendre, 2012)．直接的順序づけ法には，大別して非対称な方法と対称な方法の
2 つがあり，前者には RDA や CCA，後者には CCorA，OMI 分析，CoIA などが
ある(Legendre and Legendre, 2012; Table A–1)． 
 非対称な方法では，1 つのデータテーブルは他方のデータテーブルの影響を受
けているという前提条件を置く(Legendre and Legendre, 2012)．例えば，生物群集
データは環境因子を説明変数とする線形回帰式で表すことができるという前提
条件である．非対称な手法では，得られた回帰式による予測値を表す行列に対
して PCA や CA を行うことによって，2 つのデータテーブルの間の関係が解析
される．一方，対称な手法では 2 つのデータテーブル間に「線形回帰式で近似
できる」という前提条件を置かない(Legendre and Legendre, 2012)．対称な手法で
は，行列 X を 2 つのデータテーブルの積と置く( BAX  )ことにより，2 つのデ
ータテーブル(A と B)の関係(共分散や相関の 2 乗)を最大化する軸を抽出する
(Table A–1)． 
 CCA  
 CCA は，重回帰分析と CA を組み合わせた方法である．CA では相対的なバイ
 162 
 
オマスあるいは相対的な生物の出現頻度を表す行列 P を用いる．pij は i 番目のデ
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行列 crP  は行方向，列方向の平均値はすべてゼロとなる．ここで， crPX  ，
    2121~  ji pDiagpDiag XP とおき，行列P~を特異値分解した場合 UΛUP  21ˆ~
を考えると， 
 
      UUΛXXPP   21121~~ jij pDiagpDiagpDiag   (A.12) 
      UΛUXXPP ˆˆ~~ 21121   iji pDiagpDiagpDiag   (A.13) 
 
である．さらに，   1 jpDiagQ ，   1 ipDiagD とおくと， 
 
    ΛUDXXU   2121 jj pDiagpDiag   (A.14) 
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    ΛUXXQU   ˆˆ 2121 ii pDiagpDiag   (A.15) 
 
と式(A.4)，(A.5)の形で表すことができる．従って，CA は行列 X の行ベクトル，
列ベクトルを投影したときの原点からの距離の 2 乗和を最大化する軸
  kjpDiag u21 ，   kipDiag uˆ21 を順次抽出し(k=1,2,･･,m)，より低次元空間で生
物種の相対的な出現状況を表す行列 X を表現する方法であるといえる(Figure 
A–1)． 
列ベクトル   kjpDiag u21 の要素は種スコア，列ベクトル   kipDiag uˆ21 の要
素は地点スコアと呼ばれる． UΛUP  21ˆ~ であることから，種スコアと地点スコ
アには以下の関係がある．  
 
      kjikik pDiagpDiagpDiag uXu 2112121 ˆ     (A.16) 
      kijkjk pDiagpDiagpDiag uXu ˆ2112121    (A.17) 
 
上の式は，種スコアを行列 X の行ベクトルで重みづけ平均したもの(行列 X の
行ベクトルを軸   kjpDiag u21 に投影したもの)が地点スコアであり，地点スコア
を行列 X の列ベクトルで重みづけ平均したもの(行列 X の列ベクトルを軸





の予測値 Pˆに対して，CA と同じ操作が行われる．CCA では種スコア，地点スコ
アのほかに環境因子行列 Zs と地点スコアの相関も平面上に矢印としてプロット






子を抽出する場合に適した方法であると考えられる．CA や CCA では種スコア
(種の最適値)は明らかとなるが種のニッチまでは明らかとならない． 
 OMI 分析  
 OMI分析では，標準化された環境因子行列Zsに対してPCAを行った結果ZPCA



































 ZPCAの行ベクトルについて，原点からの距離の 2 乗を種 j の出現状況 pijで重
み付けして合計した値を IT(j)と定義すると，  
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 と表すことができる．IT(j)を ma(j)，原点と重心 Gj を通る軸に各点を投影した
































































 右辺第 3 項は重心の定義からゼロとなるため，  
 
)()()()( jTjTjmjI rmaT   (A.23) 
 




OMI 分析では種ごとの ma(j)，Tm(j)，Tr(j)が omi 値，tol 値，rtol 値として返され
る．次に，ma(j)に重み p+jを乗じた値の和を考える． 
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ここで， 1)(  jpDiagPZX PCA ，  jpDiag Q ， ID とおくと，式(A.6)，(A.8)
より， 
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次抽出し(k=1,2,･･,m)，より低次元空間で生物種の重心 Gj を表す行列 X を表現
する方法であるといえる(Figure A–1)． 
OMI 分析では，最初に環境因子行列に対して PCA を行い，主成分行列と種の
出現状況を表す行列からニッチを分離する軸が抽出される．OMI 分析の過程で






























































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Figure A–1 Illustrated explanation of ordination method. 
a) Diagonalization of the matrix DXQX  (m×m) using matrix U  (m×m). b) 
Projection of data X  with dimension m on the kth axis kuE  which maximize the 
value of   2DuEX k . Thin arrows indicate each dimension of data table X , and thick 
arrow indicates the kth axis kuE . Closed circle indicates projected point of data X  on 
the axis kuE . The axis kuE  is orthogonal to the axes 11 ,,  kuEuE  . Projection of 
data X   with dimension n on the kth axis kuB ˆ  simultaneously maximize the value of  2ˆ
D
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Figure A–2 The example of CCA triplot obtained by analyzing data of vegetation and 
soil chemicals in lichen pastures.  
Data of vegetation (24 sites and 44 species) and soil chemicals (24 sites and 14 
environmental vaiables) were from vegan version 2.0–4 (Oksanen et al., 2012). , 
Species score given as   U21 jpDiag  in Eq. (A.16); , Site score given as   2121 ˆ ΛUipDiag  in Eq. (A.16). The Arrows connected to the origin indicate the 
correlation between environmental vaiables and CCA axes. Species score and site score 
are positioned using left and bottom scales, and end points of arrow are positioned using 
top and right scales. Sum of percentages shown on the two axes represents how close 
the projected data is to original data.  
 
